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ПРЕДИСЛОВИЕ 


Предлагаемая вниманию читателя монография 
основана на критическом анализе палеонтологиче- 
ских данных по филогении рептилий. Мы, конечно, 
не ставили невыполнимой цели — дать законченный 
анализ и правильную трактовку филогенетических 
отношений между всеми главными группами реп- 
тилий. О законченных же результатах в филогене- 
тических исследованиях по рептилиям, как и по 
тетраподам в целом, вообще говорить рано. Энту- 
зиазм, с которым сторонники кладистической фи- 
логенетики говорят, например, об осуществленной 
их исследованиями революции во взглядах на фи- 
логению рептилий и достижении консенсуса в от- 
ношении систематики архозавров [Вепюп, 1982, 
1984а], нам кажется, мягко говоря, преждевремен- 
ным. В филогенетике, пожалуй, сильнее, чем во 
многих других областях биологии, действует 
обобщение, которое шутливо называют третьим за- 
коном Дж. Симпсона: «Какого бы рода проблема 
перед нами ни стояла, нам всегда не хватает ин- 
формации, чтобы решить ее окончательно» [Симп- 
сон, 1983]. Во всяком случае, в филогенетике этот 
“закон” проявляется вполне отчетливо. “Закон” 
Симпсона в болышой мере усиливается тем обстоя- 
тельством, что открытие новых фактов, проясняя 
некоторые проблемы, вызывает новые вопросы, 
для решения которых опять-таки не хватает фактов. 
В силу этих обстоятельств, результаты филогене- 
тического анализа неизбежно становятся неодно- 
значными. 

Но приверженцы кладистической филогенетики 
уверены, что их направление методически безу- 
пречно, хотя неполнота материалов может к каж- 
дом отдельном случае приводить к несколько раз- 
личным решениям филогенетических проблем. 
Стремление к ясности научных результатов, конеч- 
но, вещь небходимая, но... вспомним слова 
Л. Пастера, сказавшего, что ему кажутся несчаст- 
ными люди, которым все ясно (цитировано по 
В.В. Лункевичу [19601). Эти слова были сказаны не 
по поводу филогенетики, но слишком многие ре- 
зультаты кладистических исследований по филоге- 
нии, в том числе и рептилий, неизбежно имеют 
лишь предварительный характер. Более осторож- 
ный подход к их разрешению, свойственный в до- 
кладистическую эпоху хотя бы А. Ромеру [Вотег, 
1956] и О. Куну [Кава, 1964], а позднее Р. Кэррол- 
лу [Саггой, 1987], и на сегодня остается оправданным. 

Автор не проводил самостоятельных кладисти- 
ческих исследований, хотя широко использовал их 
результаты, опубликованные в литературе. В це- 
лом, результатам кладистического анализа мы уде- 


ляли меньше внимания, чем в большинстве совре- 
менных сводок. В известной степени это делалось 
сознательно, поскольку кладистические системы в 
действительности основаны отнюдь не на всех су- 
ществующих апоморфиях, а только на выборке из 
их действительного числа, причем эта выборка, во 
всяком случае при исследовании палеонтологиче- 
ского материала, относится, как правило, только к 
скелетным структурам. Иногда это дает только за- 
ведомо упрощенную картину действительного хода 
филогении. Особенно это справедливо для таксо- 
нов, разделенных большими разрывами, когда важ- 
но не только выделять апоморфии, но и пытаться 
вскрывать их функциональное значение, что может 
помочь отделить подлинные апоморфии от лож- 
ных. При работе с такими группами полезно прибе- 
гать также к традиционному методу морфологиче- 
ского сравнения групп. Из ведущих западных ис- 
следователей таким методом продолжает пользо- 
ваться, например, Кэрролл [Сатой, 1988]. В нашей 
книге мы зачастую пользуемся также методом 
сравнения общей морфологии групп, особенно при 
анализе происхождения рептилий и при изучении 
таксонов, стоящих у корня дивергентной эволюции 
их главных подразделений. 

В данной монографии мы подробно останавли- 
ваемся на проблеме происхождения рептилий, в 
решении которой в последнее время был достигнут 
значительный прогресс, а также на современном 
состоянии методики филогенетических исследова- 
ний. Мы подробно обсуждаем также проблему па- 
рарептилий, особенно, проколофонов и парейазав- 
ров, традиционно активно рассматриваемых в со- 
временной отечественной литературе. Относитель- 
но более кратко мы говорим о современных отря- 
дах рептилий — черепахах, ящерицах и змеях, где 
нас интересуют преимущественно вопросы, в про- 
яснение которых палеонтология внесла значитель- 
ный вклад и где мы сознательно опускаем сведения 
о ряде семейств. Архозаврам и тероморфам автор 
предполагает посвятить самостоятельную моно- 
графию. Цитируется преимущественно литература, 
опубликованная после 1963 г., поскольку по мно- 
гим группам рептилий хорошая библиография при- 
ведена в тетраподном томе «Основы палеонтоло- 
гии» под редакцией А.П. Рождественского и 
Л.П. Татаринова [Основы ..., 1964]. Из более ста- 
рых работ полнее, конечно, приводятся публика- 
ции, имеющие принципиальное значение для фор- 
мирования основных концепций по филогении реп- 
тилий в целом. Из существенных недостатков под- 
готовленной монографии необходимо отметить, 


что она иллюстрирована много хуже, чем заслужи- 
вает излагаемый материал. Но я надеюсь, что и в 
таком виде монография все же будет полезна не 
только палеонтологам, но и широкому кругу зооло- 
гов, интересующихся вопросами эволюции назем- 
НЫХ ПОЗВОНОЧНЫХ. 

Должен признать, что в начале я даже отдален- 
но не представлял себе трудности задуманной кни- 
ги. Я считал, что материал по эволюции рептилий я 
в общих чертах знаю. В такой самооценке собст- 
венных познаний проявилось изрядное легкомыс- 
лие. Я не учел бурных успехов палеонтологии по- 
звоночных за последние десятилетия, которые сде- 
лали даже обычный обзор новых достижений в 
этой области трудно достижимым. Но дело прежде 
всего не в этом. Филогенетические обобщения 
вследствие непреодолимой неполноты фактического 
материала носят во многом лишь гипотетический 
характер. Само накопление новых материалов под- 
час выдвигает все новые вопросы, отодвигающие 
решение поставленных проблем в будущее. Нагляд- 
но это показывает хотя бы накопление новых фак- 
тов, касающихся проблемы происхождения птиц. 

Мне приятно отметить неоценимую помощь, 
оказанную мне при изготовлении копий иллюстра- 
ций профессором Московского университета Фе- 


ликсом Яновичем Дзержинским. Я признателен 
также членам редсовета Палеонтологического ин- 
ститута РАН А.В Лопатину и А.А. Шевыреву, 
взявшим на себя труд прочтения рукописи и сде- 
лавшим к ней многие ценные замечания. Я искрен- 
не благодарен также редакторам книги, в частно- 
сти, В.Н. Егоровой, благодаря вниманию которой 
стало возможным исправление многих дефектов в 
списках литературы в книге. 

В заключение остановлюсь еще на одном во- 
просе технического порядка. Я пользовался в тек- 
сте единой терминологией как для стратиграфиче- 
ских, так и для геохронологических подразделений. 
Например, в тексте употребляются термины ниж- 
ний, средний и верхний триас как в случае страти- 
графических отделов триаса, так и в случае соот- 
ветствующих этим отделам эпохам триасового пе- 
риода — раннего, среднего и позднего триаса. Ста- 
тиграфические термины решительно преобладают 
в книге. Единые термины обычно использовались 
еще в первой половине ХХ в. и применение в каж- 
дом случае особых, но полностью идентичных по 
смыслу, терминов для стратиграфии и геохроноло- 
гии иногда выглядит ненужной вкусовщиной. Хо- 
тя, конечно, книга с подобными едиными термина- 
ми может показаться старомодной. 


ГЛАВА 1 
СОВРЕМЕННЫЕ ТЕНДЕНЦИИ В РАЗВИТИИ 
ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЙ 
ПО ПОЗВОНОЧНЫМ 


Классический дарвинзм. Дарвинистская фило- 
генетика ставит во главу угла идею эволюции. 
Э. Майр и В. Бок [Мауг, Воск, 2002] добавляют к 
этому также и иерархический принцип построения 
системы организмов, но такой подход не вполне 
верен; он справедлив лишь в случае рассмотрения 
одних только современных видов. Ч. Дарвин дей- 
ствительно придерживался иерархической систе- 
мы, в которой он видел отражение взаимного род- 
ства между организмами, но иерархия форм, по его 
мнению, возникала в результате независимой ди- 
вергентной эволюции модифицированных потом- 
ков общего предка и вымирания промежуточных 
форм. Взгляды Дарвина по этому вопросу ясно вы- 
ражены во множестве его высказываний в работе 
«Происхождение видов». Достаточно привести 
слова: «...Согласно теории естественного отбора, 
должно было существовать бесконечное число 
промежуточных форм, связывающих друг с другом 
виды каждой группы переходами, столь же нечув- 
ствительными, каковы наши современные разно- 
видности» [Дарвин, 1991, с. 399]. Отметим также, 
что и Ч. Дарвин, и Э. Геккель, как и другие фило- 
тенетики докладистической эры, склонны были 
объединять наиболее морфологически примитив- 
ных представителей базальных форм каждого так- 
сона в одну систематическую группу. 

В классическом дарвинизме важное место зани- 
мает функциональная морфология, через которую во 
многом и раскрывается движущая сила естественно- 
го отбора. Н. Бор [1967] считал раскрытие функцио- 
нального смысла особенностей строения организмов 
увлекательнейшей задачей, стоящей перед биологи- 
ей. Преимущественно на этой основе в первое пяти- 
десятилетие после выхода «Происхождения видов», 
в эпоху, ознаменовавшуюся работами Э. Геккеля, 
Т. Гексли и В.О. Ковалевского, и строилась реконст- 
рукция родословных древ органического мира. Эти 
исследования на первых порах неизбежно были по- 
верхностными и обычно ограничивались лишь ана- 
лизом главных отличительных особенностей групп 
высокого ранга. Ближе других к требованиям фило- 
генетики начала ХХ в. подходил В.О. Ковалевский, 
работавший преимущественно по ископаемым ко- 
пытным млекопитающим. 

В филогенетических исследованиях скелетных 
организмов постепенно на передний план все уве- 
реннее выходила палеонтология. При изучении по- 
звоночных это сначала произошло в работах по 


млекопитающим, затем — по рептилиям, большинст- 
во отрядов которых неизвестно в современном со- 
стоянии, а после опубликования в 1920-х гг, замеча- 
тельных новаторских работ Э. Стеньше — также и в 
области изучения бесчелюстных и низших рыб. 

Это произошло не только потому, что многие 
важные группы позвоночных не представлены в 
современном состоянии. Палеонтология открыла 
миру биологов, что многие группы организмов 
имеют более древнее происхождение, чем счита- 
лось еще недавно. Еще важнее оказалось то обстоя- 
тельство, что особенности морфологии ближайших 
общих предков современных групп организмов за- 
частую непредсказуемо отличаются от тех, которые 
они должны были бы иметь на основании экстра- 
поляции данных по рецентным формам [Татаринов, 
1976]. Зачастую, или даже как общее правило, «до- 
работка» зарождающихся адаптаций достигалась 
путем параллельной эволюции. Со своей стороны 
зоологи и ботаники добивались все больших успе- 
хов в расшифровке функционального значения 
особенностей строения современных организмов; 
филогенетика все в большей мере становилось 
морфобиологической [Юдин, 1974]. 

Но выработка и смена морфологических адап- 
таций - хотя и очень яркие, но не единственные 
черты эволюционного процесса. Это в целом хо- 
рошо понимал и Дарвин, неоднократно подчерки- 
вавший, что естественный отбор является главным, 
но отнюдь не единственным фактором эволюции. 
Дарвин имел в виду случайный по отношению к 
ходу эволюции и ограниченный резерв неопреде- 
ленной изменчивости, а также признаки, приобре- 
таемые коррелятивно с адаптивными, в том числе и 
признаки, связанные с ростом [Дарвин, 1991]. 

С. Гоулд и Р. Левонтин [@о\4, Ге\опби, 1979] 
обозначают подобные коррелятивно возникающие 
неадаптивные структуры термином “зрапаге!5” (за- 
имствованным из архитектуры) и отмечают, что 
спандрелы вторично могут приобретать приспосо- 
бительное значение. Особенно ярко неоднознач- 
ность причин появления нового проявляется при 
исследовании эволюции генома на молекулярном 
уровне, где В.А. Ратнер [1992] рядом с отбором 
ставит случай (генетический дрейф и др.) и внут- 
реннюю структурную предопределенность. Вместо 
последней, может быть, лучше говорить о самоор- 
ганизации по М. Эйгену [1973]. Если в филогене- 
тических исследованиях мы будем руководство- 


ваться только идеей естественного отбора и прово- 
димыми на этой основе морфобиологическими ис- 
следованиями, то некоторые важные стороны фи- 
логенеза могут оказаться неохваченными. В эво- 
люции скелета, например, действуют ограничения, 
определяемые механическими качествами скелет- 
ного материала, морфологическими и онтогенети- 
ческими предпосылками и ограничениями. Реали- 
зуемые варианты хотя и адаптивны, но не опти- 
мальны [ТБотаз, Ве, 1993]. 

Систематика животных и растений еще в додар- 
винское время выявила удивительное многообразие 
форм жизни, населяющих Землю, но даже и теперь 
мы только приближаемся к предварительному 
представлению, например, о действительном оби- 
лии видов насекомых в тропических лесах. Огром- 
ное количество материала неизмеримо усложнило 
задачу функционально-морфологического анализа 
и привело к тому, что на передний план в система- 
тико-филогенетических исследованиях вышел ста- 
тистический анализ отличий с заключениями об их 
примитивном или производном характере. На этой 
основе развивалось фенетическое направление в 
систематике, пришедшее к выводу о необходимо- 
сти учитывать все выявляемые отличия, независи- 
мо от представлений об их функциональном значе- 
нии и важности. Филогенетические обобщения при 
этом становились более всеобъемлющими по охва- 
ту признаков, но группы организмов, анализируе- 
мые методами фенетики и лишенные функцио- 
нальной осмысленности, все более превращались в 
мертвые схемы. В целом, это далеко уходило от 
идеалов Э. Геккеля, Т. Гексли и В.О. Ковалевского, 
бывших основоположниками филогенетического 
направления в биологии. 

Филогенетическая систематика В. Хеннига и 
кладистический анализ. В последние десятилетия 
фенетическое направление в систематике, особен- 
но, в палеонтологической, было вытеснено кладиз- 
мом, основывающимся на принципах «филогенети- 
ческой систематики» В. Хеннига [Неширю, 1950]. 
Кладистика базируется на выделении только строго 
монофилетических ветвей, в пользу чего говорят 
специфические апоморфные признаки. Филогене- 
тические заключения при кладистическом анализе 
основываются на действительной или предпола- 
гаемой последовательности апоморфий, причем ис- 
следователи зачастую или даже обычно не задава- 
ются вопросом о функциональном значении выде- 
ляемых апоморфий. Примитивные (плезиоморф- 
ные), унаследованные от предков признаки не при- 
нимаются в расчет. В систематике кладистика 
строго придерживается вертикального принципа 
классификации, отказываясь от принятого раньше 
линнеевского принципа иерархии таксонов [Вепюп, 
2000]. После выхода в 1956 г. в английском пере- 
воде «Филогенетической систематики» Хеннига 
кладистика получила широкое распространёние. 
Вскоре в несколько измененном виде, восприняв, в 
частности, методы компьютерного анализа фило- 
генетических схем, основанного на принципе эко- 


номии, хеннигова кладистика превратилась в 
«трансформированный кладизм», претендующий 
на роль единственно строго научного и надежного 
метода реконструкции филогенеза [Ра{егзоп, 1978]. 
В философском отношении трансформированная 
кладистика опирается на принципы научного от- 
крытия К. Поппера [Роррег, 1959]. По существу, 
она уже завоевала палеонтологию, и датой этого 
завоевания иногда считают 1982 г. [Сване, 1993]. 

Охарактеризуем вкратце некоторые основные 
принципы кладистической систематики и основан- 
ного на них филогенетического анализа. Кладизм 
ставит целью установить точное филогенетическое 
положение предка группы. При этом общий предок 
группы со всеми его потомками отделяется от 
ствола группы, а дальнейшей анагенетической эво- 
люции группы придается только второстепенное 
значение. Хотя конечные представители группы 
могут весьма далеко отклоняться от общего предка, 
все они должны входить в один таксон с этим 
предком. В результате объем группы может расши- 
ряться далеко за пределы, принятые в классической 
систематике, а разграничение таксонов по ком- 
плексам морфо-физиологических признаков стано- 
вится нечетким. 

В соответствии с этими установками, например, 
большинство кладистов объединяют птиц в один 
таксон с предковыми для них хищными динозавра- 
ми (или с другими рептилиями), а млекопитающие 
должны объединяться в один таксон с предковыми 
для них цинодонтами. Традиционные названия 
групп должны при этом изменяться, поскольку 
речь идет уже не о птицах или млекопитающих. 
Если кладисты и говорят о птицах, то они подчер- 
кивают, что птицы являются не истинно монофиле- 
тической, а только парафилетической группой в 
понимании Хеннига, т.е. производной уже сущест- 
вующей группы (хищных динозавров или других 
рептилий). Соответственно, птицы объединяются в 
один таксон с их рептилийными предками, и по- 
добная процедура распространяется не только на 
птиц, но и на другие группы. Все это в корне раз- 
рушает линнеевские принципы иерархии групп в 
системе. Добавим к сказанному, что в поисках об- 
щего предка можно спускаться практически неог- 
раниченно глубоко, пределы поисков общего пред- 
ка четко не определяются. Так, в один таксон с 
птицами можно включать не только ближайших 
динозавровых предков птиц, но и всех вообще 
хищных динозавров (Твегорода), или всех вообще 
динозавров, или всех архозавров, или всех репти- 
лий, или всех тетрапод и кистеперых рыб, а в конце 
концов — и отдаленных предков позвоночных. 

Во многих случаях кладисты сами не следуют 
строго своим принципам и обычно отделяют тетра- 
под от кистеперых рыб, а рептилий или амниот - от 
амфибий. Группы, которые не стали прямыми 
предками для рассматриваемого таксона, но при- 
ближаются к общему предку по комплексу апо- 
морфных признаков, выделяются под названием 
«сестринских» — термин, введеный в употребление 


Хеннигом. Сестринским группам кладисты дают 
одинаковый ранг с рассматриваемым «главным» 
таксоном, хотя они могут отличаться от родона- 
чальников основной группы лишь немногими при- 
знаками. Для отличия кладистических таксонов от 
традиционных иерархических таксонов «линнеев- 
ской» или «дарвиновской» систем применяется 
термин «кладон» с различными приставками или 
даже специальными терминами в зависимости от 
объема и ранга таксона. 

Сестринская группа уже по определению не 
входит в исследуемый высший таксон, например, 
птиц, но объединяется с этим таксоном в группу 
более высокого ранга под измененным названием. 
Основные трудности для классификации возника- 
от не только в связи с этим. Смежные группы, 
примыкающие к предкам рассматриваемого выс- 
шего таксона, несмотря на свою морфологическую 
близость, не объединяются в общую базальную, 
или «стволовую», группу (5ететомр, или Збатт- 
этирре), как часто (хотя и не всегда) делалось сто- 
ронниками традиционной систематики. Вместо 
этого все подобные группы рассматриваются как 
совершенно отдельные кладоны равновысокого 
ранга. Для выделения этих ветвей в особые таксо- 
ны во многих случаях достаточно найти хотя бы 
единичные апоморфии. Правда, имеются попытки 
сочетать кладистику с выделением базальных 
групп. Так поступают, например, авторы одного из 
современных руководств по динозаврам [ТНе П1- 
позаина..., 1990]. Но при этом неизбежно наруша- 
ется строгость применения принципов кладистиче- 
кого метода. 

Кладизм отличается от дарвиновско-геккелевой 
филогенетики не только непомерным расширением 
объема групп из-за игнорирования значения анаге- 
нетической эволюции, но и исключением из соста- 
ва исследуемой группы даже морфологически 
очень близких к ней сестринских таксонов. В ре- 
зультате система оказывается перегруженной оби- 
лием сестринских и сходных с ними групп. Пара- 
доксально, что, несмотря на это кладизм избегает 
говорить о параллелизмах, особенно в тех случаях, 
когда речь идет о независимом приобретении род- 
ственными ветвями признаков высшего таксона. До 
Хеннига родственные группы, в которых незави- 
симо приобретаются анагенетические признаки 
высшего таксона, считали произошедшими вслед- 
ствие параллельной эволюции [Мауг, Воск, 2002]. 
Во введенном Хеннигом близком по звучанию но- 
вом термине ”парафилия” речь идет о группах, про- 
исходящих от уже выделенных прежде монофиле- 
тических групп. Парафилетические группы, по мне- 
нию кладистов, не имеют права на существование, 
поскольку их выделение несовместимо с принципом 
строгой монофилии таксонов. При филогенетиче- 
ском анализе кладисты прибегают к специальным 
компьютерным программам, например, РАТР, в ко- 
торых предпочтение получают кладограммы, отво- 
дящие параллелизмам (в понимании Геккеля) по 
возможности наименьшее значение. 


Для истории науки небезынтересно упомянуть 
об одном из предшественников Хенниговой систе- 
матики -— русском геологе и палеонтологе академи- 
ке А.П. Павлове. Он более 100 лет назад указал, что 
в рамках иерархических систем невозможно точно 
передать родственные отношения организмов. 
Павлов пришел к выводу, что при рассмотрении 
разновременных генетических рядов форм необхо- 
димо заменять общепринятые подразделения ие- 
рархической систематики, как то: род, семейство, 
подотряд и отряд, генетическими сериями и ветвя- 
ми [Рауюзу,, 1901]. Павлов, по-существу, призывал 
в будущем перейти от иерархической системы к 
классификации по вертикальному принципу. Это 
походит на то, что делают современные кладисты. 
Но в отличие от последних Павлов не разграничи- 
вал достаточно четко унаследованные признаки от 
апоморфных. 

Четкое следование апоморфному принципу вы- 
деления таксонов и строгое разграничение апо- 
морфных и плезиоморфных признаков придают 
кладистике логическую стройность, но это — 
стройность, во многом только кажущаяся. Кладизм 
полностью разрушает всякое подобие иерархиче- 
ской классификации организмов, и в этом отноше- 
нии он разрушает основы классической системати- 
ки. Это связано в первую очередь с тем, что клади- 
сты, в отличие от сторонников прежних классифи- 
каций, склонны заполнять переходы между груп- 
пами рядами форм, самостоятельно ‚ответвляющи- 
мися от общего ствола, причем каждый такой ряд 
форм выделяется в особый таксон высокого ранга. 
Повторно укажем также, что кладисты избегают 
объединения близких морфологически «прикорне- 
вых» форм в один таксон. Но и в классической сис- 
тематике открытие переходных групп приводит к 
непреодолимым трудностям при их классифика- 
ции. Эволюция на морфологическом уровне, в 
сущности, представляет собой непрерывный про- 
цесс, а иерархическая классификация предполагает 
резкое обособление даже смежных таксонов. 

Майр и Бок [Мауг, Воск, 2002] подчеркивают, 
что, отказываясь от иерархии системи! и анагенети- 
ческого компонента классификации, последователи 
Хеннига делают построение рациональной системы 
организмов недостижимой целью. Это верно, но 
нужно признать, что и в классических системах при 
объединении рецентных форм с ископаемыми, 
имеющими переходный статус, могут утрачиваться 
четкие критерии разделения групп по комплексам 
морфологических признаков большей значимости. 
Комплекс апоморфий не возникает одномоментно, 
обычно апоморфии лишь постепенно накапливают- 
ся в процессе эволюции. Поэтому границы, напри- 
мер, между классами амфибий и рептилий или ме- 
жду зверообразными рептилиями и млекопитаю- 
щими с накоплением материала становятся неяс- 
ными как в классических системах, так и в клади- 
стических. Филогенетическая систематика неиз- 
бежно прибегает к компромиссам при решении 
своих проблем. Но в кладистических системах раз- 


рушение основ иерархической классификации про- 
является намного сильнее, чем в классических. 

Майр [Мауг, 1997] раньше указывал, что как ие- 
рархическая линнеевско-дарвиновская, так и кла- 
дистическая классификация Хеннига — обе вполне 
легитимны, но они исходят из различных предпо- 
сылок, и каждая в отдельности система недоста- 
точна. Мы вполне согласны с этим. Майр указыва- 
ет также, что многие таксоны или кладоны равного 
ранга у кладистов гетерогенны и многие кладоны 
могут объединяться с их сестринскими группами. 
Нормы иерархической классификации нарушаются 
кладистами и принципиальным отказом от таксо- 
нов, парафилетических, по Хеннигу. Сомнения 
может вызывать и оправданность придания ма- 
леньким по объему сестринским группам одинако- 
вого ранга с большими таксонами. В ряде случаев 
для придания сестринской группе самого высокого 
ранга достаточно немногих апоморфий. Майр за- 
ключает, что кладистическая теория вообще недо- 
работана в отношении ранжирования выделяемых 
кладонов. Но нужно отметить, что такая недора- 
ботка — суть неизбежный результат непрерывности 
эволюции на морфологическом уровне. 

Иллюстрируем сказанное примером с отдален- 
ными предками млекопитающих. В качестве групп, 
близких к предкам млекопитающих, но не являю- 
щихся их прямыми предками, выдвигаются то про- 
байногнатиды, то пахигенелиды, то, наконец, три- 
тилодонты. Любая из названных групп, по устоям 
кладистики, может быть названа сестринской к 
млекопитающим, и в таком случае эта группа 
должна исключаться из состава цинодонтов, к ко- 
торым ее обычно относят, и получать одинаковый 
ранг с классом млекопитающих, хотя и не входить 
в состав последних. 

А. Чариг [СВаме, 1993] указал также на трудно- 
сти с определением положения в системе базаль- 
ных групп. В случае с динозаврами таковыми яв- 
ляются орнитоподы, прозавроподы и тероподы. 
Сравнение 12 различных кладограмм, предложен- 
ных для динозавров к 1991 г., показало невозмож- 
ность на имеющемся к этому времени фактическом 
материале определить филогенетическое положе- 
ние этих трех групп. Чариг называет это проблемой 
трихотомии и замечает, что при различных вариан- 
тах кладограмм до двух третей выделенных апо- 
морфий являются ложными. Чариг указывает, что 
при выделении апоморфий необходимо шире учи- 
тывать морфо-функциональный анализ, а при воз- 
можности — также данные эмбриологии и механиз- 
мы морфогенеза. 

Соглашаясь с этими критическими замечания- 
ми, укажем дополнительно, что кладистический 
метод был бы намного более совершенным, если 
бы у нас была возможность выделить все действи- 
тельно существующие апоморфии, отличающие 
сравниваемые группы организмов. На практике это, 
конечно, невозможно. Речь может идти только о 
выборке из действительно существующих апомор- 
фий; полный учет всех существующих апоморфий 
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невозможен уже вследствие неполноты наших зна- 
ний. Особенно это бывает наглядно при работе с 
ископаемыми организмами, где дело обычно огра- 
ничивается лишь скелетными признаками. Но ив 
случае рецентных форм анализ апоморфий слело- 
вало бы дополнять знаниями о механизмах возник- 
новения морфологических апоморфий на всех 
уровнях, включая и генетический. В случае фило- 
гении змей необходимость такого подхода четко 
выразили М. Коатс и М. Рута [Созез, Влиа, 2000]. 
На практике зачастую приходится ограничиваться 
умозаключением, что раз та или иная апоморфия 
появилась, то это целесообразно и поддерживается 
естественным отбором. 

Отметим также, что практическое правило 
«экономии», которому обычно следуют кладисты, 
склонные считать самой правильной систему с ми- 
нимальным числом параллелизмов, далеко не все- 
гда оказывается верным. Мы вновь сошлемся на 
мнение Майра, который утверждал, что кладистика 
не может быть единственным методом построения 
системы и реконструкции филогенеза. На основе 
этого метода можно, правда, более или менее при- 
ближенно ранжировать по последовательности 
апоморфий любые группы, но ясность генезиса по- 
лучающейся в результате кладограммы во многом 
бывает лишь иллюзорной. 

Традиционные диагнозы в кладистике допол- 
няются «определениями» таксонов, в которых кла- 
дисты ограничиваются лишь утверждением, что 
данный кладон (род или группа) происходит моно- 
филетически от такого-то вида (рода или группы) и 
потому все их потомки должны включаться в этот 
же таксон по принципу генетической близости. Та- 
ким образом, члены одного кладистического таксо- 
на могут быть весьма разными морфо-физиологи- 
чески, экологически и даже генотипически. Их 
объединяет прежде всего общность происхожде- 
ния, которая у кладистических таксонов высокого 
ранга может быть весьма отдаленной. По существу, 
постулированное единство кладистического таксо- 
на определяется только декларацией о его проис- 
хождении от общего предка. С появлением новой 
гипотезы о происхождении таксона изменяется и 
положение в системе его предполагаемого предка. 

Диагноз кладистического таксона очень часто 
выглядит обедненным, так как он содержит пере- 
числение только апоморфных признаков. Важно 
отметить, что комплекс апоморфных признаков в 
палеонтологии обычно распадается на отдельные 
ступени, привязанные к отдельным видам или ро- 
дам, занимающим промежуточное положение меж- 
ду главными группами. По этим видам или родам 
выделяются дополнительные кладистические суб- 
таксоны. Важно учесть, что один и Тот же высший 
Таксон, как мы уже отмечали, входит во все выде- 
ляемые последовательные кладистические субтак- 
соны. Млекопитащие, например, существуют в 
кладистических построениях не только сами по се- 
бе как таковые, но и одновременно, изменяя назва- 
ние и ранг, объединяются в общий кладистический 


= 


таксон с ближайшей к ним сестринской группой из 
числа цинодонтов, а в дальнейшем последователь- 
но — ис более отдаленными предковыми группами, 
в частности, со всеми цинодонтоми, териодонтами, 
терапсидами и зверообразными рептилиями в це- 
лом. Естественно, что при таком объединении от 
характеристики собственно млекопитающих в кон- 
це концов практически ничего не остается. Все это 
трудно считать безоговорочным преимуществом 
кладистической систематики. 

Особенно трудными для кладистического ана- 
лиза оказываются группы, которые отмечены пере- 
ходами с одного эволюционного уровня на другой, 
поскольку при этом часто наблюдаются широкое 
развитие параллелизмов и мозаичность эволюции. 
Укажем, что комплексы или «синдромы» призна- 
ков, характеризующие происходящие параллельно 
группы организмов, возникают не одномоментно, 
а, как правило, в итоге длительной эволюции. При- 
мерами могут служить процесс маммализации те- 
риодонтов [Татаринов, 1976], ангиоспермизации 
высших растений [Красилов, 1976], артроподиза- 
ции наземных беспозвоночных и артропод в целом 
[Пономаренко, 2004]. Почти массовый характер 
принимает у артропод процесс приспособления к 
наземной жизни, или «террестриализация» [Во[Ё, 
1980]. С точки зрения кладистики, все выделямые 
при этом параллельно происходящие группы могут 
считаться парафилетическими, и потому они под- 
лежат исключению из филогенетической системы. 
Отметим также, что комбинации признаков, харак- 
теризующие различные переходные формы, могут 
быть частично неодинаковыми и, отчасти, даже 
противоречивыми. 

Параллелизмы и мозаичность характерны не 
только для становления больших групп организ- 
мов, Эти явления распространены, например, также 
в процессе гадрозавризации — становления органи- 
зации утконосых динозавров в эволюции игуано- 
донтов [Моппап, 1998]. В своих исследованиях 
Б. Норман пользовался традиционным сравнитель- 
но-морфологическим методом. Альтернативная кла- 
дистическая стратегия, основаная на принципе эко- 
номии и последовательности приобретения апомор- 
фий [Зегепо, 1986], хотя и привлекательна своей 
простотой и кажущейся логичностью, на деле, по 
мнению Нормана, чревата ошибками при выявлении 
эволюционных трендов и распознании конверген- 
ций, на которых кладисты могут основывать фаль- 
шивые филетические линии [Могпал, 1998]. 

Взгляды Хеннига и кладистов резко критикуют- 
ся в статье Майра и Бока, посвященной анализу ме- 
тодологических проблем классификации организ- 
мов [Мауг, Воск, 2002]. В этой статье Майр впер- 
вые четко присоединяется к мнению о методологи- 
ческом превосходстве дарвиновской классифика- 
ции перед кладизмом. Принципиально отказываясь 
от иерархического принципа систематики и имея 
на вооружении только принцип выделения после- 
довательно отходящих ветвей, невозможно постро- 
ить сколько-нибудь гармоничную систему орга- 
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низмов. Дарвиновская концепция иерархии осно- 
вана на эволюционном принципе, и потому она ко- 
ренным образом отличается от линеевской. Пря- 
мым последователем Дарвина во взглядах на фило- 
гению Майр и Бок считают Э. Геккеля. Может 
быть, на некотором обострении «антикладистиче- 
ских» высказываний Майра и Бока сказалось неко- 
торое разочарование в достижениях кладистики. 

Но мы уже указывали, что определенный ком- 
промисс между иерархическим принципом класси- 
фикации и постепенным ходом эволюции неизбе- 
жен при любом подходе, хотя этим и разрушается 
внутренняя целостность системы. Наглядным это 
становится при включении в классификацию не 
только рецентных, но и вымерших форм, которые 
могут заполнять разрывы между таксонами рядами 
переходных форм. В «Происхождении видов» Дар- 
вин подробно показывает, как иерархия подразде- 
лений естественной системы могла устанавливать- 
ся в результате постепенной эволюции [Дарвин, 
1991, с. 364—365]. Если бы иерархия возникала бы 
сразу при первом появлении группы, это больше 
гармонировало бы не с дарвиновским, а с сальта- 
ЦИОННЫМ ХОДОМ ЭВОЛЮЦИИ. 

Геносистематика и филогения. Успехи моле- 
кулярной биологии открыли возможность изучения 
филогенеза организмов на генотипическом уровне, 
что привело к появлению геносистематики. При за- 
рождении молекулярной генетики исследаватели 
склонны были принимать, что каждый ген кодиру- 
ет один белок или близкую группу белков. На ген- 
ном уровне изменения (мутации) в целом более 
дискретны, чем изменения на морфологическом 
уровне. В результате значительно облегчается про- 
блема нахождения границ между таксонами, по 
существу непреодолимая для эволюции на морфо- 
логическом уровне эволюции. Но в целом пробле- 
мы геносистематики оказалось намного более 
трудными, чем надеялись в начале исследований. 

Дело не только в том, что селективное значение 
многих или даже большинства точечных генных 
мутаций, проявляющихся в различных формах 
изоферментов, оказалось неясным. Намного важнее 
то обстоятельство, что геном эвкариот перенасы- 
щен не кодирующими белки последовательностя- 
ми, смысл которых остается во многом неясным. 
Речь идет не только об интронах, но также и о мно- 
гочисленных повторах, появляющихся путем дуп- 
ликации генов, повторяющихся «бессмысленных» 
последоватсльностей, делециях и о некоторых дру- 
гих особенностях генома эвкариот. По некоторым 
оценкам, у млекопитающих, например, число по- 
следовательностей только ретротранспозонов со- 
ставляет до 40% всего генома [Кахажап, 2000]. 
Ретротранспозоны происходят за счет РНК-генов, 
возможно, частично ретровирусного происхожде- 
ния, которые многократно дуплицируются и вклю- 
чаются в последовательности ДНК [Втозиаз, 1991]. 

Далеко не всегда ясен смысл даже простых му- 
таций в последовательностях, кодирующих белки. 
Иногда полагают даже, что такие мутации зачас- 


тую функционально бессмысленны, что способст- 
вовало созданию неоклассической гипотезы есте- 
ственного отбора [Левонтин, 1978], а затем и тео- 
рии нейтральности [Кимура, 1985]. В геноме чело- 
века количество участков ДНК, различающихся 
одним или двумя нуклеотидами, что обязано то- 
чечным мутациям, по некоторым оценкам, превы- 
шает, вероятно, 100 000. Эти мутации, по крайней 
мере, некоторыми исследователями, в большинстве 
случаев считаются безразличными для функции 
[Киселев, 2000]. Электрофоретическое разделение 
изоферментов широко используется в популяцион- 
ной генетике, но для выявления хода филогенеза у 
таксонов надвидового ранга возможности этого ме- 
тода сравнительно невелики. 

В последнее время вообще появилось много не- 
ясностей относительно эволюционной роли изо- 
ферментных мутаций, составляющих главную 
часть общего мутационного резерва. И.И. ЦШмаль- 
гаузен [Шмальгаузен, 1969], придававший мутаци- 
онному резерву первостепенное эволюционное 
значение, предпочитал говорить об условно ней- 
тральных или условно вредных малых мутациях, 
накопление которых в условиях обычно непродол- 
жительного равновесия между популяцией и сре- 
дой создает предпосылки для действия стабилизи- 
рующего отбора, делающего морфогенетические 
процессы более устойчивыми. Но зачастую остает- 
ся неясным, какую роль при этих процессах играет 
изоферментная изменчивость. 

Создается впечатление, что она может слабо ис- 
пользоваться при отборе - как в стабилизирующей, 
так и в прямой его форме, поскольку очень многие 
изоферментные мутации являются селективно ней- 
тральными. Имеются и исключения из этого прави- 
ла, касающиеся в первую очередь генов «домашне- 
го хозяйства», кодирующих ферменты энергетиче- 
ских процессов (в частности, гемоглобинов) или 
ферменты репликации ДНК, даже единичные из- 
менения в которых обычно понижают их функции 
[Стил и др., 2002]. В результате появляются сомне- 
ния, что накопление изоферментных мутаций — это 
нормальный путь к видообразованию. Эти сомне- 
ния приводят к поискам новых механизмов процес- 
са видообразования, в которых видное место зани- 
мают сальтации и изменения генома на хромосом- 
ном уровне [Стегний, 1993]. 

Может быть, из-за относительно низкого эво- 
люционного значения накопления изоферментных 
мутаций при сравнении генотипов сравнительно 
удаленных друг от друга животных на первый план 
выходит их сходство, а не различия, которые во 
времени могут оказаться неустойчивыми. Напри- 
мер, относительно недавно было объявлено, что 
мышь и человек отличаются друг от друга пример- 
но лишь в отношении 30% генов [\У!/авег\оп её а1., 
2002], а много раньше по очень неполным данным 
сделали вывод, что сходство (или идентичность?) 
геномов человека и шимпанзе рапространяется на 
95% общего числа их генов. Но полученные выво- 
ды в отношении человека и шимпанзе скорее всего 
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являются лишь предварительными. Число генов у 
человека даже самыми современными методами 
определяется весьма приближенно (30-40 тыс.), 
причем функции почти половины генов остаются 
неизвестными [Свердлов, 2003]. Даже при завер- 
шении программы «Геном человека» многие клю- 
чевые вопросы геномики остаются неясными. Ока- 
залось легче установить размер генома в отноше- 
нии числа нуклеотидов (3,2 млрд пар оснований), 
чем определить в геноме число функционирующих 
генов [Свердлов, 2003]. При определениях числа 
генов у человека ошибка перекрывает даваемые 
раньше различия между человеком и шимпанзе. 
П.Болл сравнивает геном, который еще недавно 
называли «открытой книгой, готовой для чтения», с 
книгой, закрытой, запечатанной и запакованной 
[ВаН, 2003]. Более осторожными стали и оценки 
сходства генома мыши и человека. Геном мыши, 
также полностью секвенированный, оказался на 
14% меньше, чем геном человека. Хотя 90% генома 
человека и мыши обнаруживают синтению, а 80% 
кодирующих белки генов мыши и человека ортоло- 
гичны, но на нуклеотидном уровне геном обоих 
этих млекопитающих идентичен только на 40% 
[ММаетюп еЁа1., 2002]. 

В генотипической классификации, особенно на 
первых порах, широко применялся метод «тотально- 
го» сравнения генотипов разных организмов, осно- 
ванный на гибридизации ДНК (или РНК) разных ор- 
ганизмов. При этом методе относительное количест- 
во негибридизирующей ДНК или РНК и различия в 
способности отдельных фракций ДНК к реассоациа- 
ции отражают степень суммарных различий сравни- 
ваемых генотипов. В России одним из первых начал 
работать в этом направлении А.С. Антонов [1974], 
один из авторов термина «геносистематика». Надо 
отметить, что метод гибридизации ДНК обычно не 
дает конкретного представления о функциях от- 
дельных ее фракций. Поэтому этот метод постепен- 
но стали использовать реже, хотя на его основе 
можно, например, открыть большие различия в сте- 
пени генотипического подобия даже у близких ви- 
дов и подвидов полевок [Антонов, 1974]. 

Другая группа методов филогенетического ана- 
лиза генотипов основана на определении последо- 
вательностей (секвенирования) нуклеотидов в ДНК 
или РНК и прямом сопоставлении у сравниваемых 
организмов химического строения отдельных генов 
или кодируемых ими белков. В России в развитии 
этого направления большую роль сыграл, в частно- 
сти, В.А. Ратнер [1992]. Обычным делом стало ис- 
пользование, помимо хромосомной ДНК, также от- 
дельных фракций ДНК из митохондрий и рибосо- 
мальной РНК. Широко применяется методика вы- 
явления полиморфизма ДНК или РНК, основанная 
на амплификации ДНК (или РНК) со случайными 
короткими праймерами для полимеразной цепной 
реакции. Изучаются и отдельные фрагменты ДНК и 
РНК, выделенные с помощью рестрикционных 
ферментов. На основе всех этих методов можно 
получить гораздо более совершенные данные об 
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отличиях в генотипах сравниваемых организмов, 
предел которых ограничивается отставанием де- 
тальных знаний о функциях генов. 

Достигнутые успехи в изучении генома показа- 
ли, что некоторые молекулярные изменения в нем 
происходят на основе внутренних химических сил 
(предопределенности или самоорганизации). При 
крайне распространенной дупликации генов, а в 
ряде случаях и при делециях роль естественного 
отбора не ясна [Эволюция генома, 1986; Сош@, 
2002]. Для координированных изменений в семей- 
ствах множественных генов предложен специаль- 
ный термин — «молекулярный драйв», близкий по 
смыслу к внутренней — предопределенности 
В.А. Ратнера [1992]. Молекулярный драйв, наряду 
с отбором и дрейфом генов, рассматривается в ка- 
честве особого механизма эволюции [Доувер и др., 
1986]. Уже давно появились данные, что некоторые 
гены могут закрепляться в генотипе, даже если от- 
бор небольшой интенсивности направлен против — 
так называемая эгоистичная ДНК [Дулиттл, 1986]. 
Большое число последовательностей в геноме не 
кодируют белки, зачастую они многократно повто- 
ряются (сателлитная ДНК). У эвкариот не менее 
половины всех последовальностей в геноме может 
не транскрибироваться, их значение в клетках и в 
целом организме не ясно, но они, как и обычные 
гены, изменяются во времени. 

Полиморфизм рестрикционных фрагментов са- 
теллитной ДНК с успехом используется для харак- 
теристики популяционной изменчивости. На нем 
основан метод генетических «пальцевых отпечат- 
ков», позволяющий четко определять индивиду- 
альные и семейные различия в ДНК человека. 

У человека кодируют белки только около 50% 
последовательностей ДНК - во всяком случае, не 
более 40 000 генов, а иногда говорят даже о 26 000— 
31000 генов. Обнаружено также немногим более 
740 генов, кодирующих РНК. Более половины ДНК 
занимают различные виды повторяющихся после- 
довательностей, 12% занимают интроны, 37% — 
межгенная ДНК, и только немногим более 0,5% со- 
ставляют экзоны [Свердлов, 2003]. Нельзя не отме- 
тить также, что исследования генома человека по- 
казали, что многие мутации со внешне не выра- 
женным морфологическим эффектом могут играть 
большую роль в генезисе заболеваний, что ясно 
проявляется только на биохимическом уровне. Это 
вновь указывает на необходимость большой осто- 
рожности при вынесении заключений о нейтраль- 
ности многих генных мутаций. 

Изучение мутационного процесса и сравнение 
организмов разного положения в системе наводит 
на мысль о том, что в масштабах геологического 
времени гены изменяются примерно с одинаковой 
скоростью. На этом и основан принцип молекуляр- 
ных часов Э. Цукеркандла и Л. Полинга [УмсКег- 
Капа, Раийпе, 1965], позволяющих по степени ди- 
вергенции генома или отдельных генов прибли- 
женно определять продолжительность дивергенции 
генома сравниваемых групп. Для определения об- 
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щей продолжительности эволюции генома исполь- 
зуется данные палеонтологии о первом появлении 
предков таксона в геологической летописи. Полу- 
ченные данные могут экстраполироваться также 
для определения темпа молекулярной эволюции 
дочерних ветвей таксона, предки которых в палео- 
нтологии не представлены. 

Для классических дарвинистов идея о постоян- 
ном ритме мутирования в процессе эволюции 
(«молекулярных часах») поначалу выглядела неве- 
роятной. Но принцип молекулярных часов в целом 
хорошо согласуется с теорией нейтральности 
М. Кимуры, а многочисленные и существенные от- 
клонения от него (ТиКез, 1987 г.) основаны предпо- 
ложительно на вмешательстве естественного отбо- 
ра. Молекулярные часы относительно точно могут 
работать лишь при условии нейтральности боль- 
шинства мутаций, в значительной мере, за счет му- 
таций в «мусорной ДНК» (мик ОМА). Этим терми- 
ном Гоулд [Соц 4, 2002] обозначил многочислен- 
ные (десятки тысяч) повторы в геноме эвкариот, а 
также псевдогены, не кодирующие непосредствен- 
но протеины. 

Тем не менее молекулярные часы широко во- 
шли в практику филогенетических исследований, 
хотя очень интересные результаты дают открытие 
нарушений в скорости часов. Так, например, было 
выявлено ускорение эволюции гемоглобинов при 
выходе позвоночных на сушу 400-450 млн лет на- 
зад [Ратнер, 2002]. Независимая эволюция предков 
мыши и человека, длившаяся не менее 70 млн лет, 
привела к накоплению различий примерно в 20-30 
% генов. В то же время известно, что гомеотиче- 
ские гены (гомеобоксы), играющие первостепен- 
ную роль в определении планов строения основных 
типов многоклеточных животных, остались в 
принципе почти неизмененными в течение полу- 
миллиарда лет [Ре Коза ег а1., 1999]. 

При анализе темпов генотипической эволюции 
молекулярные биологи обычно прибегают к клади- 
стическим методам, сводя сравниваемые родствен- 
ные гены к вычисленному единственному гену, ко- 
торый мог быть унаследован от общего предка. 
Сопоставляя генетические расчеты с палеонтоло- 
гическими данными о времени дивергенции срав- 
ниваемых групп, можно получить приближенную 
картину темпов генетической эволюции различных 
групп организмов. Конечно, это дело первостепен- 
ной важности. Но все же создается впечатление, 
что увлеченные новыми необъятными горизонтами 
познания эволюции некоторые исследователи вы- 
ходят за пределы возможного. Основываясь на 
простой комбинации генетических и кладистиче- 
ских методов, эти биологи пытаются найти реше- 
ние вопросов, для которых нужны принципиально 
иные подходы. 

Внедрение кладистических методов в молеку- 
лярную систематику и филогенетику привело к 
забвению достижений синтетической теории эво- 
люции об эволюционной изменчивости популяций, 
а также привело к выводам о происхождении видов 


от одной единственной особи, положение которой 
в системе определяется правильно вычисленными 
последовательностями ДНК |ДоойШе, 1981]. На 
основе кладистического анализа популяционной 
изменчивости митохондриальной ДНК человека, 
передающейся лишь по женской линии, пытаются 
обосновать происхождение человечества от един- 
ственной женщины — «праматери Евы», существо- 
вавшей 140-290 тыс. лет назад. Аналогичные рас- 
четы по «мужской» У-хромосоме дают в качестве 
предка человечества единственного мужчину — 
«прародителя Адама» [Ратнер, 2002]. На этой ос- 
нове даже вносятся исправления в библейские 
представления о времени существования на Земле 
Адама и Евы. Кладистика пытается исправить и 
палесантропологию, приходя к выводу об афри- 
канском происхождении не только человечества в 
целом, но и современного вида Ношо зареп$, в 
частности. 

Подчеркнем, что происхождение любого вида 
от одной особи внушается самими принципами и 
методами кладистики, если на основе ее методов 
перейти к анализу внутривидовой, а особенно ин- 
дивидуальной генотипической изменчивости. 
Впрочем, далеко не все молекулярные генетики 
приняли концепцию «праматери-Евы» [Ауа]а е{ а1., 
1994]. Сами данные молекулярной систематики да- 
леко не однозначны, нельзя предполагать, что дос- 
таточно построить кладограмму по генам, соблю- 
дая все правила, чтобы получить в итоге безуко- 
ризненную картину филогенеза. Многие факты и 
открытия в молекулярной систематике еще нужда- 
ются в переосмыслении. Упомянем хотя бы, что у 
некоторых протистов и бактерий обнаружены гены, 
кодирущие инсулин, релаксин и коллаген, а из не- 
которых протистов выделены адренокортикотроп- 
ный гормон и соматостатин [ЗсВу\уаБе, \У/агг, 1984]. 
Но строению релаксина, например, свинья и крыса 
отличаются друг от друга не меньше, чем от акул. 
Биохимические функции подобных мутаций обыч- 
но остаются неясными. Подобные факты породили 
даже (несостоятельную, скорее всего) теорию воз- 
никновения основного многообразия генов уже у 
древнейших организмов [ЗсВ\абе, У/ат, 1984]. 
Вместе с тем подобные факты наводят на мысль о 
возможности многочисленных конвергенций в эво- 
люции генов. Эта идея поначалу отрицалась мно- 
гими создателями генотипической систематики 
[Антонов, 1974]. Осложнили картину и присутст- 
вие в геноме мобильных элементов, которые оказа- 
лись широко распростренными [Ва тоге, 2001]. 

Тем не менее до 60% белков человека имеют 
сходство с белками других видов с секвенирован- 
ными геномами. У животных большинство белко- 
вых доменов (но не единичных генов) прослежи- 
ваются до общего предка животных. Но белки че- 
ловека имеют и новые комбинации доменов. Спе- 
цифичные для позвоночных семейства белков 
включают гены иммуной системы, защитные белки 
и белки, функционирующие в нервной системе 
[Свердлов, 2003]. 
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На ранних этапах эволюции симбиогенез и со- 
пряженные с этим сальтации, по-видимому, сыгра- 
ли большую роль в происхождении эвкариотиче- 
ских клеток. Открытие гомеотических мутаций и 
гомеобоксов вновь навело на мысль о принципи- 
альной возможности скачкообразных морфологи- 
ческих изменений при становлении типов строения 
многоклеточных животных [Корочкин, 1999]. Го- 
меотические гены, в состав которых входят гомео- 
боксы (Нох-группы), широко распространены у 
многоклеточных животных, менее они известны у 
многоклеточных растений. У многоклеточных жи- 
вотных сначала гомеобоксы играли важнейшую 
роль в дифференциации передне-задней оси тела, а 
затем и в определении плана строения различных 
типов первичноротых и вторичноротых животных 
[Ре Коза е{ а1., 1999]. Эти гены включают в свой 
состав сравнительно просто устроенную Нох- 
группу, состоящую из 180 нуклеотидов, кодирущих 
60 аминокислот. 

Увеличение числа гомеотических генов в эво- 
люции происходит путем их дупликации и после- 
дующей независимой дивергенции. У первичноро- 
тых, включая насекомых, происходили дополни- 
тельные тандемные дупликации, но в эволюции 
хордовых, в 1ом числе и при переходе от ланцетни- 
ков к настоящим позвоночным, происходили Уд- 
воения целых генных кластеров и вторичные деле- 
ции некоторых генов. У ланцетника выявлено 10 
Нох-генов, паралогически соответствущих 38 Нох- 
генам млекопитающих, размещенных в четырех 
генных кластерах, находящихся в четырех разных 
хромосомах [Жолланд, Гарсия-Фернандес, 1996], 
Отметим, что относительно недавно у ланцетника 
было обнаружено еще два гомеотических Нох-гена, 
общее число которых, таким образом, составило 12. 

У известных в этом отношении беспозвоночных 
все Нох-гены расположены в единственной хромо- 
соме [Ре Коза е{ а]., 1999], Так, у дрозофилы все 
Нох-гены, которых насчитывается около 50, поме- 
щены в единственной хромосоме и образуют, сле- 
довательно, единственный кластер, разделенный на 
две части. Многоножки (Мупаро4а) по составу го- 
меобоксов примыкают к насекомым, близки к на- 
секомым и онихофоры (первичнотрахейные). Но 
кольчатые черви по гомеотическим генам дальше 
отстают от насекомых, чем нематоды и приапули- 
ды. Полагают, что общие предки билатеральных 
животных (ВИжегаПа) должны были обладать се- 
мью или восемью общими гомеобоксами [Соаез, 
Сорп, 1998]. 

У челюстноротых позвоночных гомеобоксы 
размещены по четырем хромосомам и, соответст- 
венно, речь идет о четырех кластерах, но это не оз- 
начает заметного увеличения числа гомеотических 
генов. Гомеобоксы большей частью дуплицируют- 
ся и с участием процессов делеции перераспреде- 
ляются по разным хромосомам. Необычно положе- 
ние у бесчелюстных позвоночных, среди которых 
миноги имеют только три набора гомеобоксов, а 
миксины — четыре |Соца, 2002]. Отдаленные пред- 
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ки позвоночных обладали скорее всего лишь одним 
набором гомеобоксов [Сощез, Сори, 1998]. У мик- 
сины имеются два кластера, у миноги - три, у всех 
челюстноротых позвоночных — четыре. При эво- 
люционном усложнении организма при многопо- 
рядковом увеличении числа клеток число генов 
увеливается лишь в несколько раз [Чауепе, 2001]. 
Механизм действия гомеобоксов практически 
не изучен, но изменения в них или, скорее, в генах, 
регулирующих активность гомеобоксов, могут 
приводить к заметным морфологическим сальтаци- 
ям. Правда, чаще такие сальтации выражаются в 
дефекте или удвоении ряда важных структур, но 
они могут приводить к реализации латентных по- 
тенций, заложенных в генотипе. Одним из извест- 
нейших примеров может служить мутация дрозо- 
филы ашеппоре Ча, при которой на голове мухи на 
месте антенны появляется нога. По-видимому, го- 
меобоксы играют роль пускового сигнала для цело- 
го каскада морфогенетических процессов. 
Показательны в этом отношении замечательные 
опыты В.Геринга с пересадкой гомолога дрозо- 
фильного гомеобокса Рах-6, ответственного за раз- 
витие глаз, от мыши или кальмара к дрозофиле. В 
обоих случаях у дрозофилы появляется эктопиче- 
ски расположенный дополнительный мозаичный 
глазок мушиного типа, функционирующий элек- 
тро-физиологически, но не связанный с мозгом и 
потому функционально для дрозофилы бессмыс- 
ленный [Оебипе, 1998]. Обращает внимание, что 
эктопические добавочные глаза дрозофилы морфо- 
логически негомологичны ни мышиному глазу, ни 
глазу кальмара. Гоулд говорит в этих случаях о 
«глубинной» генетической (не морфологичсской) 
гомологии [оц], 2002]. Геринг назвал гомеобок- 
сы “мастерами, контролирующими гены”. Феномен 
независимого многократного появления одинако- 
вых признаков, в которых видели проявление ла- 
тентных потенций [Озсве, 1966], до открытия го- 
меобоксов понимался с трудом. Это по-прежнему 


остается трудной проблемой, но имеются несо-. 


мненные успехи в ее разработке. В качестве приме- 
ра нового подхода укажем, что относительно не- 
давно появилась гипотеза, по которой переход от 
трехпалой кисти хищных динозавров, образован- 
ной 1, Ни Ш пальцами, к крылу птицы, морфологи- 
чески образованной скорее всего П, Ш и [У паль- 
цами, объясняется участием гомеобоксов, управ- 
ляющих дифференциацией пальцев кисти [\У!аепег, 
Саафуег, 1999]. 

Специфика действия гомеобоксов, по- 
видимому, отчасти связана с богатством их состава 
аргинином и лизином, а в некоторых случаях и 
цистеином. Эти особенности гомеобоксов облег- 
чают взаимодействе типа белок-белок. Сам домен 
имеет спиральную структуру типа Веух-вгп-Веух, 
по-видимому, эта спираль легко связывается с со- 
ответствующими участками ДНК в регуляторной 
области генов-мишеней, что способствуют сопря- 
жению вместе с гомебоксовыми доменами актив- 
ности и других генов [Себиар, 1998]. Но в целом 
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приходится заключить, что в настоящее время мы 
еще не знаем, как гены и их ансамбли формируют 
фенотип [Свердлов 2003]. 

Помимо гомеобоксов, источником морфологи- 
ческих сальтаций может быть симбиогенез. 
А.Л. Тахтаджян [1991] считает вероятным сальта- 
ционное происхождение не только эукариот от 
прокариот (путем симбиогенеза), но и высших рас- 
терий — от зеленых водорослей, семенных растений 
— от примитивных разноспоровых папоротников, 
цветковых растерий - от архаичных голосеменных, 
однодольных — от наиболее архаичных двудоль- 
ных. Иногда предполагают, что в филогенезе пред- 
ков черепах сальтационно, возможно, произошло 
смещение под ребра поясов конечностей, в том 
числе закладки лопатки, первично расположенной 
над ребрами. М. Ли [Гее, 19935] связывает это пе- 
ремещение с удлинением шеи и смещением назад 
плечевого пояса, но эти процессы не объясняют 
подреберное положение у черепах лопатки, которая 
оказывается расположенной внутрь не только от 
грудных, но и от укороченных шейных ребер, со- 
храняющихся у примитивных черепах. Но действи- 
тельность и в этом случае оказалась еще сложнее, 
чем думалась вначале. Новые эмбриологические 
исследования показали, что у предков черепах речь 
идет скорее не о перемещении внутрь закладки 
поясов конечностей, а о перемещении наружу дис- 
тальной части закладки ребер [СПБеи! е( а1., 2001]. 

Хотя реальное значение сальтаций в морфоло- 
гической эволюции остается спорной, потенциаль- 
но сама их возможность изменяет рамки классиче- 
ского дарвинизма. В связи с этим хочется напом- 
нить высказывание Дарвина, приведенное им в 
«Происхождении видов»: «Если бы возможно было 
доказать, что существует сложный орган, который 
не мог образоваться путем многочисленных после- 
довательных изменений, слабых изменений, моя 
теория окончательно рушилась бы. Но я не могу 
отыскать такого случая» [Дарвин, 1991, с. 156]. В 
такой абсолютизированной форме эти слова Дар- 
вина остаются по существу верными, но в эволю- 
ционных процессах в целом, включая и эволюцию 
сложных органов, постепенные изменения могут 
сочетаться с сальтационными. Помимо предпола- 
гаемых случаев сравнительно небольших сальта- 
ций в морфологических признаках, укажем, по- 
видимому, на «сальтационное» происхождение ряда 
внутриклеточных микромолекулярных структур, та- 
ких, как рибосомы, например, сыгравших, возможно, 
важнейшую роль в происхождении жизни. В случае 
рибосом и других микромолекулярных структур 
правильнее говорить не о сальтациях, а о самоорга- 
низации [Спирин, 1986, 2001]. Особняком стоят 
сальтации при межвидовой гибридизации. Встреча- 
ются и случаи «заноса» чужеродных генов, прему- 
щественно связанных с генетическими системами 
ретровирусов и эндосимбионтов [Хесин, 1984]. 

Молекулярные исследования открыли возмож- 
ность «горизонтального» переноса генов между 
разными организмами, подчас имеющими только 


отдаленное родство. Прежде всего укажгм на РНК- 
содержащие ретровирусы, зачастую «засоряющие» 
геном бактерий и ядерных организмов. И «обыкно- 
венные» ДНК-содержащие вирусы могут также 
внедряться в геном бактерий и ядерных организ- 
мов. У бактерий большое значение в эволюции 
имеет также «горизонтальный» перенос генов меж- 
ду разными бактериями, а кроме этого и симбиоз. 
Горизонтальный перенос генов у эвкариот, по- 
видимому, менее распространен, чем у бактерий, 
но его верятность повышается при симбиозе. 

Нужно отметить все же, что и до зарождения 
молекулярной билогии генетиков встречались сто- 
ронники сальтационных взглядов на эволюцию, но 
они обычно отводили ведущую роль не горизон- 
тальному переносу единичных генов, а макромута- 
циям. Среди генетиков первой половины ХХ в. в 
этом отношении наибольшую известность получил 
Р. Гольдшмидт, не знавший о гомеобоксах и гори- 
зонтальном переносе, но отстаивавший сальтаци- 
онное присхождение видов и даже высших таксо- 
нов в результате единичных «системных мутаций», 
которые могут порождать «многообещающих уро- 
дов» [Со|4зснимаь 1940, 1952]. Концепция «много- 
обещающих уродов», соединенная с данными о го- 
меотических генах и гомеобоксах, поддерживается 
многими генетиками и в наше время. Хотя вряд ли 
найдется много зоологов, которые согласились бы 
с таким, например, высказыванием О. Шинде- 
вольфа [Зс1шде\мо, 1950], повторенным Л.Г. Ко- 
рочкиным и А.Б. Ивановским [1983]: «Некоторые 
мутации способны так изменить онтогенез, что ... 
из яйца рептилии вылетит первая птица». Во вся- 
ком случае, никто из серьезных зоологов не занят 
поисками таких новых птиц. 

Долгое время вопрос о формировании в онтоге- 
незе планов строения различных организмов нахо- 
дился в компетенции экспериментальной эмбрио- 
логии («механики развития» — по В. Ру}. В начале 
ХХ в. американский эмбриолог Ч. Чайлд разрабо- 
тал теорию градиентов, согласно которой морфоло- 
гическая дифференциация зародыша опредёляется 
градиентом интенсивности метаболизма, устанав- 
ливающегося в яйцеклетке вдоль передне-задней 
оси. Дальнейшие исследования показали, что речь, 
скорее, идет о градиентах экспрессии гомеотиче- 
ских генов, а не о градиенте метаболизма. Большое 
значение получило также открытие, сделанное в 
лаборатории Г. Шпемана, о том, что в раннем раз- 
витии позвоночных верхняя губа бластопора имеет 
свойства «организатора», определяющего форми- 
рование осевых структур и центральной нервной 
системы [Зретапп, 1936]. Было показано, что уби- 
тые ткани могут действовать как индукторы и что 
индуцирущие сигналы могут осуществляться в без- 
клеточной среде, что в дальнейшем подготовило 
признание генной природы индукторов. Передняя 
часть организатора, ответственная за развитие пре- 
отической части головного мозга и аденогипофиза, 
уже в начале гаструляции занимает прехордальную 
зону. В обеих частях организатора имеются специ- 
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фические наборы гомеотических генов с гомеобок- 
сами, причем экспрессия генов в передней части 
идет сзади наперед, а в задней — спереди назад, как 
это бывает у беспозвоночных [Городилов, 2001]. 
Граница прехордального и хордального черепа 
проходит через середину турецкого седла, что на- 
водит на мысль о возможности двойного происхо- 
ждения базисфеноида. 

Исследования функций отдельных генов очень 
трудоемки, а сами функции генов и процессы, веду- 
щие к репликации белков, во многом остаются неяс- 
ными. Учитывая эти трудности, В.А. Ратнер [1992] в 
шутливой форме сформулировал девиз единой тео- 
рии молекулярной эволюции словами: «Всякое бы- 
вает, не впадаю в крайности, сохраняю достоинство 
и высокий уровень организации». Этот девиз 
В.А. Ратнер противопоставляет сформулированным 
М. Кимурой [Кипига, 1985], также в шутливой фор- 
ме, девизам дарвиниста («Только самое лучшее») и 
нейтралиста («Все, кроме плохого»). 

Для справедливости отметим, что девиз дарви- 
ниста в формулировке Кимуры не учитывает ста- 
билизирующий отбор, давно вошедший в арсенал 
дарвинизма и идущий на основе накопления и по- 
следующей переработки проявлений условно ней- 
тральных мутаций [Шмальгаузен, 1969]. Стабили- 
зирующий отбор, который, по Шмальгаузену, от- 
ветственен за выработку более совершенных меха- 
низмов морфогенеза и автономизацию онтогенеза, 
сильно отличается от нейтралистских концепций, 
по которым нейтральным, и уже больше не перера- 
батываемым является значительное большинство 
всех возникающих мутаций. 

Все же, учитывая стабилизирующий отбор, при- 
веденные девизы дарвиниста и нейтралиста не так 
уж сильно различаются между собой. Но для клас- 
сического дарвиниста темп эволюции в целом оп- 
ределяется интенсивностью отбора, а не ритмом 
мутационного процесса, как считают нейтралисты. 
«В любой популяции имеются все возможности для 
довольно быстрой эволюции в случае изменений 
условий внешней среды» [Шмальгаузен, 1969]. 
«Любая попытка объяснить морфологическую 
эволюцию без учета интенсивности направленно- 
го естественного отбора обречена на неудачу» 
[Мэйнард Смит, 1986]. Главное исключение из 
этого составляет непродолжительный по сравне- 
нию с эволюцией в природе искусственный отбор 
в чистых линиях, неэффективность которого дока- 
зывал еще в начале ХХ в. В. Иоганнсен, работав- 
ший над потомством одной особи самоопыляюще- 
гося растения. 

Но в последнее время появляются данные о том, 
что мутационный процесс может проходить с 
большой скоростью у весьма различных квазикло- 
нальных многоклеточных беспозвоночных — у ин- 
бредных нематод, партеногенетических тлей, поли- 
эмбрионных паразитических ос. В связи с этим, 
имея в виду представление о неэффективности от- 
бора в чистых линиях, говорят даже о смерти 
«священной коровы» [Тохдате, Газва, 2003]. 
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На сегодня еще преждевременно отдавать пре- 
имущество генотипическим методам реконструк- 
ции филогенеза перед фенотипическими. Исключе- 
ние составляет, естественно, классификация виру- 
сов. Промежуточное положение в последние деся- 
тилетия заняла систематика и филогения прокари- 
от, а также протистов, все в большой мере основы- 
вающиеся на молекулярно-биологических призна- 
ках [Кусакин, Дроздов, 1994, 1998]. Но в отноше- 
нии многоклеточных животных и растений не в по- 
следнюю очередь в силу усложненности их морфо- 
генеза надстраивающегося над  молекулярно- 
биохимическими закономерностями, приоритет в 
систематике сохраняют фенотипические классифи- 
кации, основанные на фенотипических признаках, 
в первую очередь на морфологии и морфо- 
функциональном анализе [Татаринов, 1976]. Поло- 
жение может измениться в пользу молекулярной 
генетики, когда будут расшифрованы механизмы, 
связывающие гены с фенотипом. Будущие гори- 
зонты союза генетики и экспериментального изу- 
чения онтогенеза предвидел И.И. Шмальгаузен, до 
40-х годов ХХ в. создавший в Институте эволюци- 
онной морфологии лабораторию феногенетики. 

Настойчиво продолжает отстаивать сальтацион- 
ный паттерн эволюции на всех ее уровнях 
Л.Г. Корочкин. В недавно опубликованной статье 
Корочкин [2002] присоединяется к авторам, отво- 
дящим ведущую роль в эволюции мутациям, изме- 
няющим временные параметры созревания струк- 
тур в онтогенезе. Существенная роль в этом при- 
надлежит гетерохроматину и входящей в его состав 
сателлитной ДНК; гетерохроматин может состав- 
лять от 20 до 80 % генома. Непосредственно мак- 
ромутации могут возникать благодаря подвижным 
генетическим элементам (в транспозонах), как бы 
«растаскивающим» блоки гетерохроматина по раз- 
ным ячейкам генома. Макромутации могут допол- 
няться отбором генов-модификаторов, но ведущую 
роль в эволюции Корочкин отводит именно макро- 
мутациям. 

Процессы в сателлитной ДНК еще недостаточно 
изучены, но приводимые Корочкиным примеры 
сальтаций из немолекулярных разделов биологии 
вызывают некоторое недоумение или даже разоча- 
рование. Вопреки утверждениям Корочкина кон- 
цепция прерывистого хода видообразования, из- 
вестная под названием «прерывистого равновесия», 
не имеет прямого отношения к сальтациям. Сто- 
ронники этой концепции исходят из большой про- 
доложительности стазиса в развитии многих видов, 
но эта концепция отводит на преобразование одно- 
го вида в другой несколько тысячелетий. Само это 
преобразование, таким образом, совершается не 
путем сальтации [СоШ4, 2002]. Д’Арси Томпсон 
пытается раскрыть физические законы изменения 
скелета или целого животного без непосредствен- 
ного участия отбора [ТВотрзоп, 1942], но и эти ра- 
боты не имеют прямого отношения к дискуссиям 
между градуалистами и сальтационистами. Инте- 
ресные примеры, приводимые Корочкиным из об- 
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ласти биогенетического закона, опять же не имеют 
прямой связи с эволюционными сальтациями. От- 
метим, что даже в раскрытии ограниченности био- 
генетического закона эти данные устарели более 
чем на 60-80 лет. Отрадным здесь может быть 
только одно обстоятельство: все эти примеры, воз- 
можно, помогут указать на необходимость более 
серьезного отношения к фактам, заимствованным 
из немолекулярных областей биологии. В наше 
время молекулярная биология настолько вырвалась 
вперед, что исследователи подчас забывают, что 
новые интересные концепции и факты продолжают 
открываться и на организменном уровне, который 
Г. Селье метко назвал «супрамолекулярной» био- 
логией [Селье, 1972]. 

Молекулярно-генетический метод, так же как и 
методы филогенетического анализа по фенотипи- 
ческим признакам, являются вполне легитимными. 
Каждый метод имеет и свои слабые стороны. Мо- 
лекулярная генетика наилучшие результаты дает 
при анализе филогении прокариот, а в значитель- 
ной части также и протистов. Но по крайней мере 
для многоклеточных животных и растений на пе- 
редний план выходит исследование фенотипов. Для 
рецентных форм вполне удовлетворительные ре- 
зультаты пока дает дарвиновско-гекелевская фило- 
генетика, сочетающая эволюционный принцип 
классификации таксонов с их иерархическим упо- 
рядочением. Но с включением в классификацию 
также и ископаемых животных и растений и с от- 
крытием в палеонтологической летописи все новых 
переходных форм разграничение таксонов высоко- 
го ранга непрерывно осложняется. Это произошло 
хотя бы с разграничением амфибий и рептилий или 
млекопитающих и зверообразных рептилий. 

Морфобиологический метод, основанный на 
функциональной и эволюционной морфологии, от- 
нюдь не охватывает всей филогенетики, но нельзя 
не подчеркнуть, что только на его основе в филоге- 
нетических реконструкциях можно получить ожив- 
ленные организмы, а не только мертвые схемы с 
перечислением апоморфий. Кладистические систе- 
мы, основанные только на последовательности вы- 
борки из апоморфий, при недостаточной изученно- 
сти функциональной морфологии выделяемых 
групп, на практике дают лишь упрощенную карти- 
ну филогении. В таксонах, представители которых 
разделены большими разрывами, определение по- 
следовательности апоморфий редко дает убеди- 
тельные результаты, и в подобных случаях мы за- 
частую предпочитали пользоваться традиционным 
методом морфологического сравнения групп. От- 
метим здесь еще раз и то обстоятельство, что при 
кладистическом анализе термин «сестринская 
группа» может присваиваться если не произвольно, 
то отнюдь не всегда таксону, морфологически 
ближайшему к рассматриваемому. 

Стремление кладистов использовать в анализе 
лишь строго монофилетические группы с устране- 
нием парафилетических в понимании Хеннига так- 
сонов из филогенетической системы слишком су- 


живает рамки и горизонты исследований. Во мно- 
гом обязательность жесткой монофилии заложена в 
самой процедуре кладистического метода, при ко- 
тором упорядоченные последовательности апо- 
морфий проецируются на единую филогенетиче- 
скую ось, общую для всех форм, охваченных ана- 
лизом. Исходя из такого метода, возможность па- 
раллелизмов в кладистических исследованиям сво- 
дится до минимума, а построение иерархии таксо- 
нов становится делом, по-существу, невозможным. 
Но классы наземных позвоночных — амфибии, реп- 
тилии, птицы и млекопитающие — выделяются по 
вертикальному принципу, и их рассмотрение в 
рамках кладистической системы само по себе на- 
рушают принцип строгой монофилии в толковании 
кладистов. Странно, что обычно кладисты ясно по- 
нимают это лишь в отношении рептилий и птиц; 
последних теперь кладисты предпочитают рас- 
сматривать как летающих динозавров. На видовом 
уровне практически бывает невозможно решить 
вопрос о парафилии или монофилии, поскольку 
монофилетические виды по кладистическим прин- 
ципам ни в коем случае не могут иметь потомков, 
относящихся к иным видам, в таком случае виды- 
потомки превращаются в  парафилетические. 
Ж. Готье, Р. Эстес и К. Де-Квейроз предлагают го- 
ворить в отношении подобных видов (и других 
таксонов, монофилия которых оказалась сомни- 
тельной) не о монофилии или парафилии, а о мета- 
таксонах [Саи@ег её а1., 1988‹]. 

Конечно, было бы слишким сурово требовать от 
кладистики и филогенетики в целом соблюдения 
требования, которого придерживался Бор [1987] по 
отношению к физике (он «считал бы предательст- 
вом по отношению к науке, если согласился бы за- 
фиксировать точно что-либо в этой области науки, 
где еще не все ясно»). Области естествознания, ко- 
торые считаются неточными, принимают более 
широкий допуск гипотетических построений в сво- 
их выводах. К этому приводит сам факт участия в 
эволюции случайных событий, о которых так убе- 
дительно писал Гоулд [@о\а, 2002]. Кладисты и 
сами могли бы четче осознавать гипотетичность и 
предварительный характер своих построений, чем 
обычно это бывает на практике. Скажем для при- 
мера, что кладисты склонны считать происхожде- 
ние птиц именно от динозавров такой же непогре- 
шимой истиной, как то, что Земля круглая. Извес- 
тен соответствущий афоризм К. Падиана: «Земля 
круглая, Солнце вращается вокруг Земли, конти- 
ненты движутся, а птицы произошли от динозав- 
ров» [РаЧ1ап, 1986]. Но Падиан, сам сторонник ди- 
нозавровой теории происхождения птиц, конечно, 
не случайно вставляет в число «твердых истин» и 
«очевидную», но ложную «истину» относительно 
вращения Солнца вокруг Земли. В отличие от мно- 
гих Падиан все же оставляет почву для сомнений и 
в «истинах», которые на первый взгляд кажутся 
очевидными. 

Созерцание эволюции в целом с невиданной 
красотой и многообразием форм, тонкостью адап- 
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таций, целостностью и сбалансированностью эко- 
систем может вызвать благоговейное чувство. Од- 
нако существует вечный и до конца нерешаемый 
вопрос: насколько эволюция имеет детерминиро- 
ванный характер и насколько ее ход может изме- 
няться от случайных причин. Единственный ясно 
действующий детерминирующий фактор эволюции -— 
это естественный отбор. Вместе с тем многие про- 
цессы, вызыващие наследственные изменения, 
имеют случайный характер, вносящий в эволюцию 
черты физического хаоса [Па\ез, 1990], а некото- 
рые процессы на молекулярном уровне имеют при- 
знаки самоорганизации. Катастрофические выми- 
рания в истории жизни частично также носят ха- 
рактер случайности [@о\]а, 2002]. 

Вопреки распространенному мнению идея о не- 
ограниченном примате или «всемогуществе» есте- 
ственного отбора принадлежит скорее не Дарвину, 
заявлявшему, что отбор надо рассматривать как 
главный, но не единственный фактор эволюции, а 
А. Вейсману (одна из статей Вейсмана так и назы- 
вается «Отбор всемогущ» [\Уе1зтапп, 1983]). Кар- 
тина осложняется уже тем, что орган на начальных 
этапах его возникновения может нести совсем дру- 
гую функцию, чем впоследствии; например, перья 
у предков птиц могли выполнять функцию термо- 
регуляции, но уж никак не управлять полетом. 
Смену функций в ходе эволюции органа А. Дорн 
[1937] рассматривал как важнейший эволюцион- 
ный принцип. Сравнительно недавно в сходном 
значении стал употребляться новый термин «экзап- 
тация» [Соза, Утфа, 1982; Соч 4, 2002]. Авторы 
термина не ссылаются на близкий по смыслу прин- 
цип смены функций Дорна, но, в отличие от Дорна, 
рассматривают также возможность неадаптивного 
первичного возникновения органа без действия 
естественного отбора. С. Гоулд [@ошщ@, 2002] ссы- 
лается, в частности, на интересные работы 
Д. Пятигорского [Р1айрогзку, 1993] о хрусталике 
глаза позвоночных, белковые компоненты которого 
имеют близкий, но частично разный состав, проис- 
хождение, а до известной степени — и некоторые 
особенности ферментных функций. В некоторых 
случаях допустимо и сальтационное происхожде- 
ние части этих компонентов. 

Зачастую думают, что современные экосистемы 
{во всяком случае, не испытывающие влияния че- 
ловека) в целом устойчивы. Что эта устойчивость 
относительна, говорят хотя бы колебания числен- 
ности входящих в экосистемы видов, в ряде случа- 
ев угрожащие самому существованию отдельных 
видов. Сторонники взглядов об устойчивости эко- 
систем полагают, что даже отношения между бо0- 
лезнетворными организмами и их хозяевами при 
продолжительном отборе неизбежно гармонизиру- 
ются: вирус перестает наносить ощутимый вред хо- 
зяину, хотя поражает практически всю его популя- 
цию. Австралийский вирусолог Ф. Барнет [1948] 
считал такими гармонизированными отношения 
между вирусом герпеса и человеком. Как он оши- 
бался, стало ясно много позднее, когда выяснилось, 


что герпес не только высыпает в виде обычно лег- 
кой сыпи на губах, но тяжко поражает и половые 
органы, а в некоторых случаях — даже и мозг чело- 
века. В памяти человека живы воспоминания об 
эпидемиях чумы, оспы, желтой лихорадки. Срави- 
тельно недавно, уже после Первой мировой войны 
Европа была поражена эпидемией испанки (грип- 
па), а сейчас нарастает опасность пандемии 
СПИДа. Появлются и все новые вирусные болезни, 
опасные для человека. 

При всей сложности взимосвязей в экосистемах 
и подчас непредсказуемом характере последствий 
их нарушения все-таки преувеличением выглядит 
тенденция считать недопустимыми даже малейшие 
изменения, неизбежные при хозяйственной дея- 
тельности человека. Фантастический рассказ аме- 
риканского писателя Р. Бредбери «И грянул гром», 
в котором повествуется о фашизации США, вы- 
званной гибелью единственной бабочки, неосто- 
рожно раздавленной путешественником по време- 
ни в меловом периоде, выглядит сатирическим от- 
кликом на подобные взгляды. Но все же, перефра- 
зируя Ратнера [1992], можно заключить, что в эво- 
люции всякое может случиться. 

Теория эволюции непрерывно обогащается но- 
выми фактами и идеями, видоизменяющими пред- 
ставления об ее механизмах. Тем не менее можно с 
уверенностью заявить, что теория эволюции по- 
прежнему включает в качестве важнейшего эле- 
мента идеи «Происхождения видов» Ч. Дарвина. 
Первые серьезные изменения в дарвиновские пред- 
ставления внесла в середине минувшего столетия 
популяционная генетика, которой мы обязаны рядом 
важных уточнений теории естественного отбора. В 
результате появилась синтетическая теория эволю- 
ции. Успехи молекулярной генетики привели к не- 
обходимости пересмотра также представлений о ме- 
ханизмах наследственных изменений и о механиз- 
мах морфогенеза, что потребовало внедрения боль- 
ших изменений в теорию эволюции. Отметим, в ча- 
стности, открытие обратной транскриптазы, множе- 
ства некодириующих последовательностей, распро- 
страненности генной дупликации и открытие мо- 
бильных генов. Отметим, что в последнее время 
появились доказательства того, что по крайней мере 
в иммунной системе возможна обратная связь заро- 
дышевых клеток с мутировавшими вариабельными 
У-генами В- и Т-лимфоцитов, участвующих в коди- 
ровании антител в составе генного комплеска У(О)/. 
Процесс начинается с перестройки У-генов В- и Т- 
лимфоцитов под влиянием антигенов обычно РНК 
вирусного происхождения. Предполагают, что пере- 
строенный комплекс У(О)Т при помощи обратной 
транскриптазы превращается в ретротранскрипт 
(КДНК). Затем мутантный генный комплекс кДНК 
У(О)7 может встраиваться в хромосому половой 
клетки, замещая в ней исходный комплекс \У(О)/. В 
этом случае говорят о преодолении «барьера Вейс- 
мана» и ламарковском наследовании приобретенно- 
го признака [Стил и др., 2002]. На наш взгляд, лучше 
говорить о “псевдоламарковском” механизме, по- 
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этому здесь идет речь не о наследовании результа- 
тов изменения функции органов, а об очень слож- 
ном молекулярно-генетическом процессе, возмож- 
но, в некоторых случаях преодолевающем “барьер 
Вейсмана” на молекулярном уровне. Подчеркнем, 
что в подавляющем большинстве случаев приобре- 
тенный иммунитет все же не наследуется. В про- 
тивном случае человеку не приходилось бы из по- 
коления в поколение делать прививки от гриппа и 
множества других болезней. 

Н.Н. Воронцов [1999] считал, что «...новейший 
синтез, создание целостной концепции эволюции, 
которая сможет заменить синтетическую теорию 
эволюции, пока что дело будущего». Это верно 
только отчасти. Теория эволюции непрерывно со- 
вершенствуется и давно уже переросла рамки син- 
тетической теории середины минувшего столетия. 
Не последнюю роль в осуществлении пока еще не- 
завершенного нового синтеза сыграли и сам 
Н.Н. Воронцов, и Р. Кэрролл [СамоП, 2000], и 
С. Гоулд [@оч14, 2002], и десятки других ученых, 
но законченный гармоничный синтез никому пока 
осуществить не удалось. Э.И. Колчинский [2002] 
указывает, что в теории эволюции фактически уже 
произошел синтез внешне несовместимых идей 
сальтационизма и градуализма, неокатастрофизма 
и селектионизма, но надо отметить, что совмеще- 
ние или даже синтез этих идей не означает сколько- 
нибудь существенного приближения к новой син- 
тетической теории эволюции. 

Иногда говорят о возможности построения но- 
вого эволюционного синтеза на основе современ- 
ных представлений об эпигенетических механиз- 
мах морфогенеза [Гродницкий, 2001]. Эпигенети- 
ческая теория эволюции, по Гродницкому, основы- 
вается на представлении о генетической ассимиля- 
ции модификаций, вызванных изменениями среды. 
Этим значительно сужаются рамки эпигенеза. Но и 
в расширенном смысле это была бы теория только 
преимущественно эпигенетических аспектов мор- 
фологической эволюции. На наш взгляд, глубже за- 
глядывает в будущее биологии Е.Д. Свердлов 
[2003, с. 502], считающий, что «...в ХХГ столетии 
основной задачей всех наук о жизни будет рас- 
шифровка способов, которыми гены и их ансамбли 
формируют фенотип». 

Контуры новой общей теории эволюции уже 
давно вырисовываются, но вместе с тем они приоб- 
ретают все более расплывчатую форму, все глубже 
внедряясь в рамки молекулярной биологии и ряда 
других научных дисциплин. 

Теория эволюции немыслима без данных о мо- 
лекулярных механизмах мутагенеза и морфогенеза. 
Отметим, что эпигенетическая концепция морфо- 
генеза по Гродницкому ни в какой мере не может 
подменить общую теорию эволюции. В существен- 
ном эта концепция ограничивается рамками много- 
клеточных организмов, а за пределами эукариот 
для понимания морфогенеза приходится привле- 
кать дополнительные факторы в значительной мере 
молекулярного уровня. 


Создается впечатление, что рамки теории биоло- 
гической эволюции настолько расширились, что ох- 
ватить все ее уровни от молекулярного до экосистем- 
ного и биосферного и создать на этой основе единую 
общую теорию, по-видимому, уже невозможно. Со- 
временная теория эволюции явно переросла рамки 
теории естественного отбора, она много шире. Она 
включает также данные молекулярной биологии о 
механизмах мутагенеза и морфогенеза, рассматривает 


закономерности экосистемной эволюции, а также ас- 
пекты эволюции биосферы, неразрывно связанной с 
планетарными процессами эволюции Земли. Про- 
должающиеся научный поиск приводит к пониманию 
того, что теория биологической эволюции имеет точ- 
ки соприкосновения со случайными процессами, рас- 
сматриваемыми в теории физического хаоса. По- 
существу, теория биологической эволюции уже стала 
безграничной [Татаринов, 2004]. 


ГЛАВА П 
ПРОИСХОЖДЕНИЕ И НЕКОТОРЫЕ ПРИНЦИПЫ 
КЛАССИФИКАЦИИ РЕПТИЛИЙ 


Корни рептилий и амфибий постепенно уходят 
в более глубокое прошлое, чем считалось еще не- 
давно. Амфибии существовали, по-видимому, еще 
с конца среднего девона, а рептилии - с раннего 
карбона. Но происхождение рептилий, как и ам- 
фибий, в деталях остается неясным. 

Долгое время почти идеальным предком репти- 
лий считалась сеймурия (Зеутоина Бау[огеп$15) из’ 
нижней перми Техаса (США) (рис. П-1); позднее 
остатки новых видов сеймурий были обнаружены 
также в нижней перми Оклахомы и Техаса (5. 
етап 1$ [О]5оп, 1979], в верхней перми (гваделуп) 
Оклахомы ($5. а8$ [О]5оп, 19801) и внижней пер- 
ми Нью-Мексико ($. запаапеп$1$ [Вегтап её а|., 
1987]) и Германии (5. сЁ. заплиапепз1$ [Вегтап, 
Макепз, 1983; Вегтап её а|., 2000]). Идею, по кото- 
рой рептилии произошли от сеймуриаподобных 
форм, преобладавшую во взглядах на происхожде- 
ние рептилий больше 40 лет, первым высказал 
Ф. Бройли [ВгоШ, 1904] непосредственно после 
первоописания им сеймурии. Д. Ватсон [ М’аб5ол, 
1919] развил дальше идею Бройли, и А. Ромер 
[Котег, 1933] в первом издании своего руководства 
по палеонтологии позвоночных [Ромер, 1939] по- 
мещал сеймурию в основании филогенетического 
древа рептилий. И.А. Ефремов [1946] предложил 
установить для сеймурии, котлассии и лантанозу- 
ха особый подкласс батрахозавров (ВабгасВо- 
зацта), занимающий «межклассовое» положение 
между амфибиями и рептилиями. По-существу, та- 
кое решение не меняло взглядов на филогенетиче- 
ское положение сеймурии, а отражало лишь мнение 
онезаконченности формирования у батрахозавров 
комплекса типичных рептилийных признаков. 
Логическое продолжение этой идеи можно видеть 
У О. Куна [КиБп, 1969а], пришедшего к выводу о 
целесообразности объединения амфибий и репти- 
лий водин единственный класс. 

Первоначальный взгяд насеймуриаморф как на 
настоящих примитивнейших рептилий был пере- 
смотрен в основном под впечатлением факта, что 
по крайней мере примитивные родичи сеймуриа- 
морфов — нижнепермские дискозаврисциды (0\!3- 
созаиЧае) — обладали, как и настоящие амфибии, 
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жабернодышащей личинкой. Это показали тща- 
тельные исследования чешского палеонтолога 
3. Шпинара [Зр/шаг, 1952]. Ноеще раньше Т. Уайт 
ГМУБке, 1939], описывая сеймурию, предположи- 
тельно указал на возможное сохранение уее моло- 
дых особей остатков желобков боковой линии, при- 
сущих, конечно, водным личинкам. На основании 
этих фактов сеймуриаморф стали уверенно отно- 
сить к амфибиям. Сначала это сделал Э. Олсон 
[Овоп, 1947], а затем — Ромер [Котег, 1956]. На- 
капливались и данные о существенных различиях 
по некоторым признакам сеймурии от настоящих 
рептилий. У сеймурии и всех близких к ней фор- 
мах нет, в частности, верхней затылочной кости, 
типичной для рептилий, Среднее ухо у сеймурии 
развито по лабиринтодонтовому типу: барабанная 
перепонка располагалась в дорсально расположен- 
ной ушной вырезке в задней части крыши черепа 
между таблитчатой и надвисочной костями сверху 
ичешуйчатой снизу, слуховая косточка направле- 
на вверх и наружу к ушной вырезке и лишена кост- 
ных отростков. Ближайшую аналогию среди совре- 
менных тетрапод представляют бесхвостые амфибии, 
ане какие-либо рептилии [Татаринов, 1962; ЗЫ т, 
1975, 1994; ГогаБага, Вой, 1979]. У типичных репти- 
лий барабанная перепонка расположена ниже, чему 
сеймурии, позади квадратной кости, аслуховая кос- 
точка обычно имеет по крайней мере верхний отрос- 
ток кзаднеушной кости. Но невральные дуги позвон- 
ков усеймурий характерно расширены, как у типич- 
ных базальных рептилий (котилозавров). 

Все же следует отметить, что новые исследова- 
ния не подтвердили с определенностью наличия у 
взрослых сеймурий остатков боковой линии наче- 
репе. Исследования позвоночника приводят к вы- 
воду о вполне наземной локомоции сеймурий 
[Зипи а, 1990, 1997 |, хотя германский вид (Зеуточ- 
па сЁ зап] лапеп$15) обладал только одним крестцо- 
вым позвонком. Шея удлиняется до пяти позвон- 
ков, тогда как у лабиринтодонтов их обычно два-— 
три (четыре у Егуорз, Стеегегреоп и Саегограс 5 
]ап1$, КеПег, 2001]). У германской сеймурии уда- 
лось впервые выявить строение кисти и стопы. 
Отметим, что на кисти у германской сеймурии 
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Рис. П-1. беутоипа Бауотепя5 ВтоШ, 1904 (по: [Карл Табантом, 1972]). 
б - череп сверху; в — череп снизу; г — задняя часть черепа сверху 


а - скелет сбоку; 


имелись две сепётаПа, а в стопе — три или даже че- 
тыре, если считать проксимальную тибиальную 
косточку за проксимальную сещта(е, а не за НЫа[е, 
сместившуюся в средний ряд косточек стопы 
[Вегтап её а|., 2000]. Фаланговая формула, уста- 
новленная для кисти, оказалось слегка упрощен- 
ной: 2,3,4,4.3 [КетЪага её а|., 2001]. Если учиты- 
вать данные по дискозаврисцидам, то напрапгива- 
ется вывод, что сеймурий надо считать амфибиями, 
самостоятельно перешедигими к наземному образу 
жизни, хотя они могли сохранять в развитии ста- 
дию водной личинки [ Гаигш, 2000]. 

Положение осложнили также все более частые 
находки карбоновых рептилий, более древних, чем 
типичные сеймуриаморфы, обнаруженные в основ- 
ном в Северной Америке. Это примитивные кап- 
ториноморфы семейства Ргобого уг Чае, немного- 
численные допермские пеликозавры, мезозавры, 
имеющие неопределенное положение в системе и 
происходящие из самого верхнего карбона, а, воз- 
можно, из самой нижней перми Бразилии и Юж- 
ной Африки, и, наконец, архаичнейшие диапсиды 
типа Рего[асозаигиз [Ве152, 1981]. Находки прото- 
ротирид (Нуопотиз [Сагго|, 1964]; Ра]аеоБуг1$ 
[Сагго|, 1969а]) и примитивных пеликозавров 
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[Ве157, 1972] постепенно спустились в средний кар- 
бон Канады, но сенсационными стали недавние 
находки рептилиеобразных тетрапод в несомнен- 
ном нижнем карбоне (визе) Ист-Кирктона (Шот- 
ландия). Отсюда описаны три вида маленьких тет- 
рапод, два отнесены к новым группам антракозав- 
роидей - Е\Чесееоп го№е! [Зи Взоп, 1996] и 
ЗПуапегреоп тире 1$ [СЛасК, 1994а], но третий, с 
самого начала уже названный «древнейитей извес- 
тной рептилией» [Эт зол, 1989. Зи Бзоп, Во[е, 
1990], оказался формой неопределенного система- 
тического положения, действительно очень похо- 
жей на еще неизвестную группу очень примитив- 
ных рептилий. Она получила наименование 
М/езПо Мапа П2271ае [Эт Вот, 1996]. 

Это маленькое животное с черепом не длиннее 
2 см, с туловищем без хвоста около 11 см (рис. П-2). 
От настоящих рептилий вестлотиана отличается 
только отсутствием двух апоморфных признаков: 
у вестлотианы не развиты поперечные отростки 
птеригоидов с характерными для примитивных 
рептилий поперечными озубленными флангами, а 
настоящий рептилийный астрагал, прободенный 
сосудистым отверстием, у нее отсутствует. Поэто- 
му вестлотиана не включена в число настоящих 
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Рис. П-2. ИззНойапа В2гаае ЗИ зол её Во, 1990 (по: [Зи 6Взоп её а1., 1994]. 


а - скелет; б — череп сверху; в — череп снизу; г — череп сбоку. Длина скелета 13 см 


рептилий, хотя на кладограмме (рис. П-3) она 
помещена вышс сеймурии [ЗтВзоп её а[., 1994]. 
Р Кэрролл [Саггой, 1991] помещает вестлотиану 
ниже диадектоморф и амниот («настоящих» реп- 
тилий) в качестве сестринской группы по отноше- 
нию ксеймуриаморфам, которые им рассматрива- 
ются вчисле амфибий. И отметим все же, что попе- 
речные птеригоидные фланги и рептилийный 
астрагал отсутствуют нетолько у вестлотианы, но 
унекоторых «настоящих» примитивных рептилий. 

По строению черепа \еИо{Мапва напоминает 
капториноморф, нос длинной надвисочной костью, 
расположенной над чептуйчатой, что придает ей 
известное сходство с микрозаврами. Межвисочной 
кости и ушной вырезки нет. Зубы гомодонтные, 
шпеньковидные, лишенные лабиринтовой склад- 
чатости дентина. Небные зубы в виде шагрени, по- 
крывающей птеригоиды и, частично, небные кос- 
ти, клыков на небе нет. Вентральная поверхность 
парасфеноида шероховатая, но не покрыта зуба- 
ми. Для древних рептилий тело необычно удлинен- 
ное, имеется 36 предкрестцовых позвонков. Туло- 
вищные ребра короткие, как у амфибий, особепио 
коротки ребра на задних шести позвонках, кото- 
рые могут быть названы поясничными. Позвонки 
синтерцентрами, невральные дуги отделены от тел 
позвонков швами, но в отличие от сеймуриамор- 
фов, они не расширены, что сближает вестлотиану 
с проторотиридными капториноморфами. В шсс 
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до четырех позвонков, итейные ребра лишь немно- 
го укорочены, но граница между шеей и тулови- 
щем маркирована передним краем плечевого по- 
яса. В крестце два позвонка, подвздошно-крестцо- 
вое сочленение опосредовано ребрами. Хвостовые 
позвонки с длинными межвертебрально располо- 
женными гипапофизами, на нескольких передних 
хвостовых позвонках имеются самостоятельные 
ребра. 

Парные конечности пятипалые, но передние 
сильно укороченные. Скапулокоракоид неподразде- 
ленный. Тазовый пояс монолитный, пластинчатый, 
без вырезки между лонной и седалищной костями, 
Подвздошная кость с длинным задним сочленовным 
отростком, переднего выступа антракозаврового 
типа эта кость не имеет. Плечевая кость более строй- 
ная, чем у большинства примитивных тетрапод, 
кроме Тиегрегоп [Лебедев, 1984], но с относитель- 
но расигиренным дистальным концом с хорошо 
развитым супинаторным отростком и массивным 
медиальным надмыщелком с большим энтэпикон- 
дилярным отверстием, Последние признаки при- 
дают вестлотиане сходство по строению плечевой 
кости с микрозаврами и наиболее архаичными кап- 
ториноморфами семейства РгобогопуйЧае [Но|тез, 
1977]. Фаланговая формула обеих конечностей 
2, 3, 4, 5, 5. Из более поздних настоящих рептилий 
вестлотиана по строению более всего походит не 
на сеймуриаморф, а на примитивнейших поздне- 
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Рис. П-3. Кладограмма филогенетических связей 
примитивных рептилий (по: [ЗИ зоп еба]., 1994]) 


карбоновых капториноморф семейства Ргого- 
гофугЧае. 

И вцелом, несмотря на сильно удлиненное тело 
и укороченные передние конечности, вестлотиана 
(см. рис. [-2) все же больше напоминает архаич- 
ных рептилий и микрозавров, чем типичных при- 
митивных амфибий, но сказать что-либо про спо- 
соб ее размножения и развития пока невозможно. 
Вероятно, вестлотиана близка к немного более древ- 
ней форме — Сазштена К! 41, также из визе Шот- 
ландии, но последняя известна только по посткра- 
нию с 24 предкрестцовыми позвонками [п Взоп, 
1997; Рабоп еба|., 1999], и в этом отношении она бли- 
же, чем вестлотиана, к архаичным рептилиям. 
Сазтепа имеет длину без черепа всего 15 см, кора- 
коид у нее отделен от лопатки, плечевая кость гра- 
цильная, как у вестлотианы и проторотиридных 
капториноморф, в то время как у других древних 
тетрапод из визе, например, у ватчеерид, плечевая 
кость более массивная. Можно только признать, 
что вестлотиана показывает, как много еще неиз- 
вестных страниц имеется в древней истории тет- 
рапод. 

Из древнейших тетрапод, более древних, чем 
Уез Ио Мапа и Сазтена, особого внимания заслу- 
живает Тшегреоп из верхнего девона (фамен) Туль- 
ской области [Лебедев, 1984; ГеБедех, Соабез, 1995]. 
Тулэрпетон представлен лишь фрагментами пост- 
крания, но парные конечности у него хорошо сохра- 
нились (рис. П-4). Лапы шестипалые, дополнитель- 
НЫЙ палец развит в положении постминимуса. Фэа- 
ланговая формула близка к типу антракозавров и 
рептилий, по-видимому, 2, 3, 4, 5, 4, 2. В плечевом 
поясе имеется аноклейтрум, подвздошная кость с 
широким верхним и узким задним отростками. 
Плечевая кость массивная и с очень развитым эн- 
тэпикондилярным отростком, что напоминает со- 
отношения у вестлотианы и проторотиридных 
капториноморф. С Тщегреюоп ассоциированы по- 
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Рис. П-4. Тиетреюп сипит ГеБедеу, 1984 
(по: [Лебедев, 1984, с изменениями]). 
Парные конечности: а - передняя, б — задняя. 
Длина задней конечности около 8 см 


звонки прототемноспондильного типа с непарным 
хорошо развитым интерцентром и парными плев- 
роцентрами [Т.еЪедеу, Соаез, 1995]. Хотя Тшег- 
ре‘оп, за неимением лучших вариантов, может от- 
носиться к рептилиоморфному стволу эволюции, 
этот тетрапод, конечно, не был настоящей репти- 
лией. Кэрролл также ставит тулэрпетона в осно- 
вание рептилиоморфного ствола [Сагго!|, 2001]. 
Проблема осложняется еще наличием значи- 
тельного перерыва в палеонтологической летопи- 
си тетрапод в базальном ярусе карбона (турне). 
Этот перерыв получил название «ромеровского» — 
по имени А. Ромера [Соаёез, СасК, 1995; Сагго!|, 
2002; С]аск, 2002]. Три или два рода древнейших 
тстрапод, характерных для визе (\/БассВеега 
4ецае [Тотшфаг4, Вой, 1995]; Ре4егрез йппеуае 
[СШаск, 2002]), с известной условностью объединяют 


Рис. П-5. Кладо- 
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в семейство \/ПабсВеегае [СЛасК, 2002; Сагго!, 
2002]. Ватчеериды обладали пятипалыми конечно- 
стями с укороченным проксимальным отделом и 
фаланговой формулой антракозаврово-рептилий- 
ного типа, но у Реаегрез в кисти сохраняется то- 
ненький предпервый пален. Предкрестцовых по- 
звонков у ватчеерид меньше, чем у вестлотианы (24 
у УПаеспеенча и до 28 у Реаегрез). 

Поэтим признакам ватчеериды приближались 
к рептилиям. У \!ВаёсБеейа имелась маленькая 
ушная вырезка, более крупная у Рейегрез, но мас- 
сивный з(арез у обеих форм не имеет признаков 
связи с барабанной перепонкой. На костях неба — 
сошниках, эктоптеригоидах и небных костях — раз- 
вито по паре клыков, характерных и для лабиринто- 
донтов. Сочленовный отросток подвзошной кости у 
ватчеерид вытянут назад, но в меньшей степени, чем 
у вестлотианы, дополнительного «антракозавро- 
вого» выступа подвздоптная кость ватчеерид, как и 
вестлотианы, не имеет. Длина тела без хвоста у 
Редегрез 65 см. По мнению Р. Кэрролла [Сагго!й, 
2002], ватчеериды не связаны прямым родством ни 
содной из последующих ветвей тетрапод, которых 
выделяется 12. Кэрролл предполагает все же род- 
ство (или морфологическое сходство) ватчеерид с 
ВарБеНаае и Сгазярунпиз, антракозавров с темно- 
спондильными лабиринтодонтами (но не с амнио- 
тами), а лепоспондильных он подразделяет на 
шесть стволов. Но в кладограммеу Д. Клак, осто- 
рожно называющей ватчеериды «протоантрако- 
заврами», все ветви тетрапод объединены в один 
ствол, ватчеериды занимают место между ихтиосте- 
гами и Сгазурунипиз, а вестлотиана (вместе с прочи- 
ми рептилиями?) ответвляется между СерВуго- 
егиз исеймурией. Необычно, что Мера]осерБа|из 
и ВарКе{е$ в кладограмме показаны как самая апо- 
морфная ветвь, алепоспондильные роды Мсгобгас 
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и Аде|овупиз ответвляются от ствола, в основании 
которого стоит \МезЦо( Мапа [СПаск, 2002]. 

Кладограммы большинства прочих авторов бо- 
лее обычны. М. Коатс [Соакез, 1996] приводит кла- 
дограмму, в которой он объединяет всех рептилий 
вместе с их амфибийными предками в дивизион 
ВерйНа, последовательные ответвления в этом ди- 
визионе образуют плезионы Тшегребоп, \/БаеЬе- 
ета, Сгазуеугииз, УМезНо(Шапа, Рго(еговугти$ и 
Агсрена. К сожалению, при таком последователь- 
но кладистическом подходе остается обойденным 
вопрос об уровне, на котором кладистический ди- 
визион ВериПа превращается в рептилий в зооло- 
гическом смысле слова, которые должны были об- 
ладать рептилийными зародышевыми оболочка- 
ми — амнионом и аллантоисом. Это до некоторой 
степени учтено в почти одновременно опубликован- 
ной кладограмме О.А. Лебедева и М. Коатса [Ге- 
Бедеу, Соакез, 1995], в которой тетраподы включают 
плезион Сгеегегреоп и субдивизион ВагасБотогрра 
и ВериНотогрВа (рис. П-5). В последний входят 
плезионы Тегреоп, Сгазз1вугтиз, Ргофеговугти$ 
и УезЦо Мапа, а также инфрадивизион Атп1оа. 
Интересно, что в этой кладограмме Асаппоз(еза и 
ГсЬБуозера отнесены непосредственно к кистепе- 
рым рыбам подкласса ОзеоерИогтез. К остеоле- 
пиформам отнесены и все настоящие тетраподы, 
что вполне отвечает принципам кладистической 
систематики. 

К противникам взглядов о родстве рептилий с 
сеймуриаморфами присоединился Д. Берман 
[Вегтар, 2000], указавигий на существенные отли- 
чия в строении затылочной области сеймуриаморф 
от рептилийного типа. У рептилий имеется непар- 
ная верхняя затылочная кость, отсутствовавшая у 
сеймуриаморф, парокципитальные отростки у них 
направлены латерально, а не дорсолатерально, как 


усеймуриаморф и некоторых наиболее примитив- 
ных ископаемых рептилий, а задневисочное окно 
смещено вентролатерально. По всем этим призна- 
кам возможные потомки сеймуриаморф - диадек- 
томорфы - являются настоящими рептилиями и 
не могут объединяться в один таксон с сеймуриа- 
морфами. 

В свете сказанного ясно, что о ближайших пред- 
ках рептилий говорить можно только ириближен- 
но. Этими предками не были настоящие сеймуриа- 
морфы. Но если спускаться по линии сеймуриз- 
морф ниже самой сеймурии в карбон, то мы будем 
встречаться с формами, «подозрительными» в от- 
ношении возможного их родства с рептилиями. Во 
всяком случае, у антракозавров, которые считают- 
ся примитивными сородичами сеймуриаморф, мо- 
жет появляться непарная верхняя затылочная 
кость [Вегтап, 2000]. 

Из тетрапод, более примитивных, чем типич- 
ные сеймуриаморфы, возможными родичами реп- 
тилий являются позднекарбоновые проблематич- 
ные рептилиоморфы Зо|еподопзаигиз и СерБуго- 
5вегиз [Саггой, 1972], которые обладают неболыной 
ушной вырезкой почти рептилийного типа, распо- 
ложенной по заднему краю здиатозиг. У Зо]епо- 
Чопзалитгаз, который происходит из верхнего карбона 
(нижняя часть стефанского яруса) Чехии, ушная 
вырезка меньше развита, но здесь мы встречаемся 
с некоторыми другими рептилийными признака- 
ми, более приближающими его к предкам репти- 
лий, чем типичных сеймурид (рис. П-6). В длину 
без хвоста соленодонзавр имел около 20 см. В кры- 
ше черепа, как и у рептилий, отсутствует межви- 
сочная кость, вместо нее индивидуально, как у 
П\афескез, имеется боковой вырост теменной кос- 
ти, отделяющий надвисочную кость от заглазнич- 
ной, которая контактирует с чепгуйчатой костью 
[Саггой, 1972]. На нёбе хорошо развиты озубленные 
фланги птеригоидов. Как и у более примитивных 
проторотиридных капториноморф (РгобогоБу!- 
Чае), птеригоиды и небные кости несут продоль- 
ные ряды шагреневых зубов, но у соленодонзавра 
почти весь парасфеноид покрыт зубной шагренью, 
в отличие от проторотирид, у которых озублен 
лишь парасфеноидный ростр. Небных клыков, в 
отличие от гефиростегид, нет. Ушная вырезка не 
заходит вперед под верхневисочную, как это обыч- 
но бывает у лабиринтодонтов и сеймуриаморф. 
По положению ушная вырезка соленодонзавра 
(см.рис. П-6) несколько сходна с таковой у диско- 
заврисцид и у проколофонов. Но в некоторых от- 
ношениях соленодонзавр остается архаичным. Как 
у типичных лабиринтодонтов и у сеймуриаморф, 
на крыше черепа развиты парные заднетеменные 
и таблитчатые кости, челюстные зубы у него со- 
храняют лабиринтовую складчатость дентина, не- 
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вральные дуги позвонков не утолщены, как у ти- 
пичных сеймуриаморф и котилозавров, а спина 
покрыта отдельными костными чешуйками. Соле- 
нодонзавра выделятют в особое семейство Зо|епо- 
опзаитЧае. В целом, соленодонзавр лишь струк- 
турно приближается к предкам рептилий [ Сагто[, 
1972, 1987 |. 

Гефиростегиды (Серругоз(е?1Чае) — несколько 
более примитивные формы, чем Зо]еподопзаигиз. 
Они известны из среднего карбона (намюр) Гер- 
мании и верхнего карбона (стефан) США и Чехии. 
Здесь мы уже встречаемся с формами, типичными 
для лабиринтодонтов с небными клыками и сплош- 
ной шагренью зубов, которые у соленодонзавра 
упорядочены продольнами рядами. Ушная вырез- 
ка у гефиростеги более крупная, но так же, как у 
соленодонзавра, она проходит по всему заднему 
краю здиатозит. М.Ф. Ивахненко | 1987 | акценти- 
рует внимание на высокой коробчатой форме че- 
репа гефиростеги с удлиненной предзаглазничной 
областью и слабым (связочным) скреплением зад- 
ней части щечной области с теменным щитом. По 
непонятным причинам Ивахненко говорит также 
об осутствии у гефиростеги базиптеригоидных 
крыльев парасфеноида, хотя базиптеригоидные 
отростки отмечались другими авторами [Сагго!, 
1972]. В позвоночнике у гефиростегид явно силь- 
нее, чем у сеймурии, развиты интерцентры. Не- 
вральные дуги не расширены, как усеймуриаморф, 
и остаются отделенными от тел позвонков, в том 
числе ватланте и эпистрофее. Но невральные дуги 
эпистрофея удлинены, как у типичных рептилий. 
В тазе подвздошная кость снабженатипичпым для 
антракозавров верхним выступом, расположенным 
впереди заднего сочленовного отростка; этот выс- 
туи не выражен у вестлотианы. Плечевая кость с 
расширенным энтэпикондилюсом. Косточки сто- 
пы угефиростеги очень хорошо окостеневают, при- 
чем отмечается частичное срастание НЫзе с 
иИцегте ил с неполным образованием рептилий- 
ного астрагала. Заметим, что типовой род гефиро- 
стегид — Серпуго$евиз — происходит из того же 
местонахождения в Чехии (Ныржаны), что и 
Зо[еподопзаигиз. Остальные два рода — германс- 
кий Вгикегребоп [Воу, Вап4е|, 1973] и Еизаигореига 
из Чехии и Огайо, США [Саггой, 1972]. 

Однако и соленодонзавр, и гефиростега в неко- 
торых отношениях остаются резко обособленны- 
ми от таких архаичных рептилий, как самые древ- 
ние капториноморфы - проторотириды. Речь идет, 
прежде всего, об отсутствии у капториноморф уш- 
ной вырезки, характерной и для соленодонзавра, и 
для гефиростеги, и для проколофонов, а в более 
лабиринтодонтовом варианте — также для сейму- 
риаморф и для таких возможных котилозавров, 
как диадект. Наличие у соленодонзавра верхней 
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затылочной кости не установлено. И более древ- 
ниеантракозавры типа ЕоБегребоп [РалсВеп, 1975] 
и Ргоегоруппиз [Но|тез, 1980] из верхов нижнего 
карбона соответственно Западной Европы и США 
больше походят на примитивных рептилий, чем 
позднекарбоновые антракозавры типа АгсВепа. Но 
в целом антракозавры более удалены от рептилий- 
ных предков, чем сеймуриаморфы и близкие к ним 
соленодонзавры. На это указывают характерные 
для них «антракозавровые» признаки в строении 
позвонков, небных зубов с характерными парами 
небных клыков и таза с обычным дополнительным 
верхним выступом на подвздошной кости, связан- 
ным с осевыми мыпщами. 

Д. Берман [Вегтап, 2000] сближает с предками 
рептилий карбоновых бафетид, или локсомматои- 
дей, типа МераосерБа[з [Веаитопь, 1997], а так- 
жеантракозавров, у которых зиргаоссрКае может 
быть парным и срастаться с заднеушпыми костя- 
ми [51 зол, 1985]. Но по другим признакам род- 
ство этих групп весьма проблематично. Можно 
указать здесь на отсутствие у антракозавров пост- 
темпорального окна и выраженных парокципи- 
тальных отростков, которые зато у Меёа]осерБа[аз 
имеют типично лабиринтодонтовое положение, 
С другой стороны, у примитивной капториномор- 
фной рептилии Ра!аеоуг1$ из верхнего карбона 
США выраженные парокципитальные отростки 
отсутствуют [Сагго|, Валга, 1972], ау позднеперм- 
ских парарептилий [ап ВапозисЬиз, Муцегоебеги 
МусирЬгигееи$ они направлены, как у типичных 
сеймуриаморф и темноспондильных лабиринто- 
донтов, вверх и наружу. 

Подобные факты породили предположения о 
возможности происхождения рептилий от амфи- 
бий двумя или даже несколькими параллельными 
стволами. Олсон [О]оп, 1947] считал очень веро- 
ятным происхождение диадектоморфных котило- 
завров (О1адесфотогрра) непосредственно от сей- 
муриаморф, минуя главную часть остальных реп- 
тилий. Из этого вытекает, что переход к прямому 
развитию без метаморфоза, крупных яиц с извест- 
ковой скорлупой и амнионом [ РасКаг4 еёа|., 1977], 
ороговевающие кожные покровы, перегородка в 
желудочке сердца и другие приспособления ко 
вполне наземной жизни были приобретены диадек- 
томорфными котилозаврами и остальными репти- 
лиями независимо. Такой параллелизм можно 
было бы считать доказанным, ссли только черепа- 
хи насамом деле произошли, как это считал В. Гре- 
гори [Сгедогу, 1946], а позднее и Олсон [О|5оп, 
1947], от диадектоморфных котилозавров (парей- 
азавров). Сама сеймурия в известном смысле яв- 
ляется еще одним примером приближения или вы- 
хода потомка амфибий на рептилийный уровень 
приспособления к наземной жизни. Кстати, утвер- 
ждение Уайта о сохранении у ювенильных сейму- 
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рий желобков боковой линии и водной личинки 
[М№УВЩе, 1939] пока подтверждается лишь рекон- 
стукцией Ромера, опубликованной 27 лет спустя 
[Котпет, 1966]. Материалов, на которых основана эта 
реконструкция, Ромер не приводит. В то же времяу 
более поздних сеймуриаморф из верхней перми Рос- 
сии встречаются желобки боковой линии, участка- 
ми заключенными даже в костные каналы, каку рыб 
и ихтиостег (Карбапо4оп!сиз [Буланов, 2000]. 

И после описания вестлотианы всех рептилий 
обычно производят одним или несколькими ство- 
лами от антракозавров. Эти амфибии были объе- 
динены со всеми рептилиями под названием Вер- 
ЯНототрБа Г, Севе-Седербергом [З&уе-З64егегвВ, 
1934], этот комплекс форм характеризуется, в час- 
тности, наличием контакта теменных и таблитча- 
тых ((абщана) костей. В число рептилиоморф, 
кроме собственно рептилий и антракозавров, у 
Севе-Седерберга входят и собственно сеймуриа- 
морфы в расширенном объеме, включая гефирос- 
тегиды и соленодонзавриды. У Ф. Хюне филоге- 
нетическая ветвь ВКерИПотогрБа включает только 
антракозавров, сеймуриаморф, диадектоморф и 
черепах [Ниепе, 1944, 1948, 1956], 

Но некоторые признаки примитивных репти- 
лиоморф - наличие ушной вырезки лабиринтодон- 
тового типа и межвисочной кости (ииегетрога]е) 
— затрудняют вывод от них и вестлотианы, и ти- 
пичных рептилий с ушной вырезкой по заднему 
краю квадратной кости. Напомним, что только у 
примитивных диадектоморфных котилозавров, но 
неу остальных рептилий, имеются признаки быв- 
шей ранее самостоятельной побегетрога[е, срос- 
шейся, по-видимому, с теменной костью и образу- 
ющей на ней боковой выступ, вклинивающийся 
между заглазничной и надвисочной костями. При- 
знаков такого выступа нет ни у вестлотианы, ни у 
капториноморф, примитивных диапсид и прими- 
тивных зверообразных рептилий, ни, наконец, у 
микрозавров. Все это наводит на мысль о возмож- 
ном существовании еще одного ствола примитив- 
ных тетрапод, предкового для типичных рептилий, 
а, возможно, еще и для микрозавров и некоторых 
других лепоспондильных амфибий. В отличие от 
рептилиоморф, в этом стволе тетрапод не имелось 
ни ушной вырезки, ни т(егетрога]е. Барабанной 
перепонки у этих тетрапод не было. Их представи- 
телем и была вестлотиана. Их предки по морфоло- 
гии могли быть близкими к ватчееридам типа 
Редегрез [Сагго[. 2002 |. 

Вести поиски предков рептилий среди поздне- 
девонских архаичных тетрапод малоперспективно. 
К рептилиям не относились, конечно, и позднеде- 
вонские тетраподы из Гренландии («ихтиостеги» ). 
Все же отметим данные по строению нейрокрания 
Асап озера гиппаг! из верхнего девона Гренлан- 
дии, которая по некоторым признакам строения 


Рис. П-7. Вестибулярное окноу Асап- 
фояева виппап (а) и обычных ранних 
тетрапод (6) (по: [.М. Саск, 1998] ) 
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черепа, в частности, по форме сфенэтмоида, сход- 
на сархаичнейшими «над-ихтиостегидными» кар- 
боновыми лабиринтодонтами типа Варе ез 
(Гохот-тайае), а также отчасти и сантракозавра- 
ми [СИаск, 19945, 1998]. Бафетид (=ГохоттаНЧае) 
впоследнее время склонны выделять из темноспон- 
дилов в особую более примитивную группу [Сагго!, 
1988]. Но если тулэрпетон в последней сводке по 
палеонтологии амфибий отнесен к стволовым ант- 
ракозаврам, то бафетиды там рассматриваются сре- 
ди карбоновых тетрапод неопределенного положе- 
ния в системе [АпрЫЫап Ыоору..., 2000]. 

Сфенэтмоид у акантостеги имеет полностью 
окостеневающую крышу и соединяется швом с оти- 
ко-окципитальным комплексом. Базисфеноид не 
вклинивается позади между ушными капсулами. 
Пинеальное отверстие расположено посередине 
длины сфенэтмоида в глазничной области, но да- 
лее назад по сравнению с ЕчзВепор(егоп. Надви- 
сочная яма, на затылке открывающаяся задневи- 
сочным отверстием, очень большая, развита на 
протяжении большей части боковой стенки отико- 
окципитале. Гиомандибула акантостеги уже пре- 
вращена в ${арез, хотя вряд ли последний имеет 
звукопроводящую функцию. Но сзади в затылок у 
акантостеги входит, как у кистеперых рыб, совсем 
не суженная хорда, делающая затылок совсем не 
тетраподным. 

Больше внимание Д. Клак уделяет строению 
овального окна ушной капсулы (=вестибулярное 
окно) и строению слуховой косточки (=стапес), 
впервые описанной у девонских тетрапод [С]аск, 
1989, 199АЪ]. Стапес у акантостеги уменьшен в раз- 
мерах, не имеет выраженных отростков и направ- 
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лен от ушной капсулы не столько к ацадгаит, 
сколько к заднему концу квадратной ветви птери- 
гоида [Саггой, 1995]. Вестибулярное окно у акан- 
тостеги очень крупное и морфологически оно как 
бы слито с метотической щелью, обычно развитой 
между ушной капсулой и затылочной дугой. Снизу 
вестибулярное окно у акантостеги ограничено ба- 
зиокципитале. По этим признаками наблюдается 
большое сходство со многими другими базальны- 
митетраподами, у которых, правда, в нижний край 
вестибулярного окна входит, кроме базиокципита- 
ле, также и базисфеноид с парасфеноидом (рис. П-7). 
Клак считает акантостегидные границы вестибу- 
лярного окна примитивными для тетрапод, по ее 
мнению, круглое окно обособилось от вестибуляр- 
ного окна вторично и независимо в главных груп- 
пах рептилий (у черепах, лепидозавров и архозав- 
ров), а также и у млекопитающих. Клак отмечает, 
что у многих примитивных тетрапод, включая 
акантостегу [СТаск, 1989, 1994Ъ], атакже у поздне- 
карбонового антракозавра РБо|Н4егреоп [СаскК, 
1983], проксимальный конец стапеса резко расши- 
рен и полностью закрывает вестибулярное окно. 
Морфологически проксимальный конец слуховой 
косточки акантостеги соответствует обоим - ниж- 
нему и верхнему — проксимальным отросткам гио- 
мандибулы кистеперых рыб. Исходя из того, что 
ствол стапеса у акантостеги направлен наружу, как 
у типичных рептилий, а не наружу и вверх, как у 
лабиринтодонтов и сеймуриаморф, Клак одно вре- 
мя считала возможной близость аканстостеги к 
рептилиоморфной линии развития, но она выска- 
зывала мнение, что «ушная вырезка» у акантосте- 
ги не вмещала барабанную перепонку, а функцио- 


нировала в качестве рыбъего брызгальца [С]асК, 
1989]. Описанный относительно недавно стапес 
аберрантного локсомматидидного лабиринтодон- 
та Зра серБа[а$ из верхнего карбона Шотландии 
оказался очень сходным со стапесом акантостеги 
[Веаитоп, ЗтИБзоп, 1998]. У самой ихтиостеги 
(1сЬВуозера) среднее ухо могло быть приспособ- 
лено к восприятию звуков, распространяющихся 
не по воздуху, а в воде [С]асК ега|., 2003]. 

Но витоге своего анализа, Клак, следуя Кэрро- 
лу [Саггой, 1995], расматривает акантостегу, ихти- 
остегу и Стеегегре{ол в качестве первых тетрапод, 
связующих кистеперого Рап4еге Вуз с карбоно- 
выми тетраподами, а не с возможными предками 
рептилий [С]аскК, 2000, 2001]. Она подчеркивает, 
что основной прогресс в эволюции слуха у амни- 
от, сопряженный с появлением барабанной пере- 
понки и круглого окна ушной капсулы, был дос- 
тигнут уже на рептилийном уровне эволюции, в 
триасе [СТаск, 1997, 2000]. Это может означать, что 
рептилии приобрели среднее ухо независимо от 
амфибий и во всяком случае позже, чем лабирин- 
тодонты. Косвенно это подтверждается разным 
положением у амфибий и амниот перилимфати- 
ческого протока: у амфибий он проходит впереди 
перепончатого лабиринта внутреннего уха, ауам- 
ниот — позади него [ Ег7зсЬ, 1992]. Но среди па- 
рарептилий барабанная перепонка могла быть при- 
обретена диадектами и проколофонами раньше, 
чем потомками капториноморф, диапсидами и си- 
напсидами. Во всяком случае в отношении диап- 
сид было бы лучше говорить о появлении барабан- 
ной перепонки в поздней перми, чем в триасе. 

О возможности независимого формирования 
среднего уха в разных ветвях тетрапод косвенно 
говорит хотя бы различное положение возможной 
ушной вырезки у обеих позднедевонских ихтиос- 
тег, у которых соответствующая область черепа 
известна. У [с фуо$еда эта вырезка округлая и 
расположена почти так же, каку большиства лаби- 
ринтодонтов и сеймурии — между сабуаге и 
зачатозита. Главные отличия сводятся к тому, что 
передний край ихтиостегидовой вырезки не дохо- 
дит до зиргаетрогае, а ее задне-нижний край ог- 
раничен ргаеорегси[ ит, утраченной последевонс- 
кими тетраподами. У Асапозеба «ушная» вырез- 
ка расположена дорсальнее ихтиостегидовой - в 
заднем крае таблитчатой кости, тогда как в ихтио- 
стегидном положении вырезка отсутствует [СПаск, 
2000]. Соответствуют ли функционально вырезки 
позднедевонских ихтиостег упгной вырезке лаби- 
ринтодонтов и сеймурии -— неясно. Исключать это- 
го нельзя, хотя напомним предположение, что в 
табулярной вырезке акантостеги могло размещать- 
ся брызгальце [С]аск, 1994Ъ]. Но различное поло- 
жение возможных ушных вырезок у разных по- 
зднедевонских ихтиостег делает предположение об 
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унаследовании от первых амфибий фуикциониру- 
ющего среднего уха со слуховой косточкой [К1псе], 
1967] недостаточно убедительным. Такое предполо- 
жение основывается не на палентологических фак- 
тах, а лишь на умозрительных соображениях о пос- 
ледовательности изменений в эволюции тетрапод. 

Дивергенция амфибий и рептилий в строении 
затылка могла определиться еще до появления пе- 
рилимфатического протока. Г. Смитсон [Эт Взоп, 
1982] предположил, что в амниотной линии эво- 
люции затылочная дуга первично связалась с уш- 
ной капсулой, и лишь вторично -— с крышей черепа, 
тогда как в амфибийной линии первичной была 
связь затылочной дуги с крыпгей черепа. 

Расширенность вестибулярного окна акантос- 
теги действительно может рассматриваться как 
плезиоморфный признак тетрапод, но картина эво- 
люции наружной стенки ушной капсулы немного 
сложнее, чем считала Клак. У акантостеги сохра- 
няется верхняя часть эмбриональной метотической 
щели в виде вырезки для выхода Х черепномозго- 
вого нерва, ограниченной спереди сводобным ниж- 
ним концом заднеушной кости, и в последней рабо- 
те Клак обозначает эту вырезку как метотическую 
щель [СЛасК, 2001]. В принципе, через нижнюю 
часть вырезки мог открываться и минитюрный 
перилимфатический проход — морфологический 
предшественник круглого окна ушной капсулы, 
хотя о его существовании у акантостеги ничего не 
известно. Кажется не исключенным, что нижний 
конец опистотики у акантостеги не окостеневал, и 
в этом случае крупное вестибулярное окно могло 
отделяться от сравнительно узкой метотической 
щели хрящевой перемычкой. Подобное могло иметь 
место и у некоторых других тетраподс внешне очень 
большим вестибулярным окном. 

По строению области вестибулярного (=оваль- 
ного) окна резко отличаются от большинства древ- 
них тетрапод сеймуриаморфы (Зеутоина, КоНазза) 
и диадекты (ПО\ааеске$, лилиозсейз, Тзеазаа). У этих 
форм наружная стенка ушной капсулы окостене- 
вает полностью и в связи с этим метотическая щель 
отделена от овального окна; базиокципитале, а 
обычно и базисфеноид у этих форм исключены из 
края овального окна [О]зоп, 1947; Нежоп, 1980; 
РапсПеп, 1980; СЛаск, 1997]. У названных сеймури- 
аморф и Тзеа]а1а овальное окно вынесено латераль- 
но. У некоторых антракозавров вестибулярное 
окно относительно небольшое и метотическая щель 
отделена от него, хотя базисфеноид, а на неболь- 
шом участке также и базиокципитале, участвуют в 
ограничении вестибулярного окна [ РапсВеп, 1980; 
Но|тез, 1984]. Недоокостенение ушных костей в 
области вестибулярного окна предполагалось у 
пеликозавра ОрШасодоп [Котег, Рисе, 1940]. У дей- 
ноцефала ЧФетозаигиз зуПавеп$!; вестибулярное 
окно в действительности было маленьким, цели- 
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ком расположенным в переднеушной кости, но оно 
располагалось в обширной глубокой ямке, вент- 
рально ограниченной базисфеноидом и базиокци- 
питале |Татаринов, 1965]. Такая ямка при непол- 
ной сохранности легко может быть принята за ог- 
ромное вестибулярное окно. Но одно это не может 
объяснять наличиеу акантостеги и Зра серБа!и$ 
необычайно расширенной подошвы слуховой кос- 
точки. Складывается впечатление, что вестибуляр- 
ное окно и подошва стапеса у древних тетрапод 
нуждаются в дополнительном изучении. 
Обращает внимание, что на проксимальном 
конце слуховой косточки акантостеги и бра исе- 
рБа!з не выражен дорсальный отросток, но такой 
отросток, сравнимый с дорсальной головкой гио- 
мандибулы кистеперых рыб, имеется у некоторых 
лабиринтодонтов [Сагго!], 1980], капториноморф 
ипеликозавров, причем этот отросток не входил в 
вестибулярное окно, а причленялся к стенке уш- 
ной капсулы выше последнего (пеликозавры 
[Нобоп, 1959]; капториноморфы [Неаоп, 1980]). 
По этому признаку строения проксимальной час- 
ти стапеса (= гиомандибулы) все эти тетраподы и, 
особенно, пеликозавры, больше походили на кис- 
теперых рыб, чем акантостега (и Зра серва). 
Можно сказать, что из-за сходства акантостеги с 
рептилиоморфными тетраподами по строению 
ушной капсулы и стапеса остается ряд вопросов. 
Отметим, что по эмбриологическим данным круг- 
лое окно ушной капсулы в главных группах тетра- 
под с приобретением барабаппой перепопки возни- 
кало самостоятельно [Веег, 1937 |. Так что диффе- 
ренциация ранних тетрапод и по этим признакам 
проходила при участии параллелизмов. 
Предположения о возможности параллельной 
эволюции рептилий высказывали не только Севе- 
Седерберг, но и другис авторы. На зоологичсскихар- 
гументах основывалась, например, идея английско- 
гозоолога ианатома Э. Гудрича [Сооанкь, 1916, 1930] 
опараллельной эволюции типичных рептилий (зав- 
ропсид) и рептилийных предков млекопитающих 
(теропсид). По его мысли, некоторые преобразова- 
ния при переходе от амфибийного уровня приспо- 
собления к наземной жизни к рептилийному уровню 
совершались у завропсид и теропсид параллельно. 
Особо Гудрич подчеркивает, что разделение желудоч- 
касердца полной перегородкой достигалось незави- 
симо у завропсид (крокодилов и птиц) и теропсид 
(млекопитающих). Большой круг кровообращения 
умлекопитающих образован только левой дугой аор- 
ты, у завропсид — при главенствущем участии пра- 
вой, ау птиц, являющихся несомненными потомка- 
ми завропсидных пресмыкающихся, сохраняется 
только правая дуга аорты (рис. 1-8). Во многом Гуд- 
рич исходил из представлений Г. Осборна, провозг- 
ласившего первичное разделение рептилий на два 
подкласса — Зупарз а и ГЛаря Ча [ОзБогп, 1903]. 
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Спустя почти 60 лет после первой публикации 
Гудрича появилась работа Э. Холмса [Но|тез, 
1975], указавшего на неточности, допущенные Гуд- 
ричем в интерпретации строения сердца рептилий 
и сонных артерий млекопитающих. Холмс указал, 
в частности, что сонные артерии у млекопитающих 
не переносятся на левую дугу аорты, а начинаются 
отеще неподразделенного ствола брюшной аорты. 
Холмс допускает также, что разделение ствола аор- 
ты на правый и левый могло исчезнуть у предков 
млекопитающих вторично. Но это остается недо- 
казанным, а различия между завропсидами и те- 
ропсидами все равно остаются значительными. 
Подчеркнем, что физиологические механизмы воз- 
можного обмена кровотока между системными и 
легочными артериями у различных неархозавро- 
вых рептилий остаются не до конца познанными, 
большую роль при этом играет артериальное дав- 
ление в различных отделах сердца (\/Бке, 1968 г.). 
Уже давно отмечалось, что у гаттерии индивиду- 
ально может сохраняться артериальный проток 
между легочной и системной дугой аорты [О’Ропо- 
эВие, 1921]. Позднее было обнаружено, что у чере- 
пахи ТезраЧо эгаеса сохраняется функционирую- 
щий артериалыьтый проток между левой легочной 
артерией и левой дугой аорты, причем ничтожно 
низкий градиент артериального давления при ди- 
астоле (1 см водяного столба) облегчаст снабжс- 
ние левой дуги кровью из левой легочной артре- 
рии [Вигёетеп, 1976]. Индивидуально у черепах 
(ОегтосЬс]уз) может появляться и паницциево от- 
верстие, обычно считающееся специфичным для 
крокодилов [ АЧаглз, 1962]; это отверстие соединя- 
ет обе дуги аорты у их основания. Интересно, что 
среди современных амфибий по крайней мереу са- 
ламандры З!геп желудочек сердца обычно (в 10 слу- 
чаях из 12 исследованных экземпляров 5. ищег- 
ше4а) подразделен неполной мышечной перего- 
родкой на большую правую и меньшую левую 
части, сообщающиеся на переднем конце [ Рибтап, 
1975]. Так что наличие неполной межвентрикуляр- 
ной перегородки не может служить вполне абсо- 
лютным критерием для разделения амфибий и 
рептилий. Обычно наличие межвентрикулярной 
перегородки считается несомненной апоморфией 
рептилий. 

Напомним, что впервые группу Заигорз а ввел 
в обиход Т. Гексли [Них[еу, 1864], объединивший 
под этим термином рептилий с птицами. Группу 
Трегорз Ча выделил Г. Сили [ЗееТеу, 1896], вклю- 
чивший туда аномодонтов и монотремат. За одно- 
го изаномодонтов Сили ошибочно принял некруп- 
ную малоизвестную рептилию из нижнего триаса 
Германии, в которой он узрел признаки сходства с 
монотрематами. Сили выделил эту рептилию в 
новый род Агбодезтиз, который теперь склонны 
синонимизировать с аберрантным проколофоном 


Рис. П-8. Сердце различных тетрапод (по: [Ромер, Парсонс, 1992]) 
а - амфибии; б - млекопитающие; в — неархозавровые рептилии; г — крокодилы. 1-УТ - дуги аорты; 1 - левая систем- 
ная дуга; 2 — ботталов проток; 3 — легочная артерия; 4 -— правое предсердие; 5 — передняя полая вена; 6 — венозный 
синус; 7 — задняя полая вена; 8 — левое предсердие; 9 — желудочек; 10 — правый желудочек; 11 — левый желудочек; 
12 — легочная вена; 13 — правая системная дуга; 14 — межжелудочковая перегородка; 15 — перегородка предсердий; 
16 - подключичная артерия; 17 — спинная аорта; 18 -— часть латеральной аорты, сохраняющаяся у некоторых рептилий 


Зегозаигиз. Современный смысл (рептилийные 
предки млекопитающих вместе с самими млекопи- 
тающими) этому ТБегорз1 а придал Гудрич. 

Подчеркнем, что физиологические механизмы 
возможного обмена кровотока между системными 
и легочными артериями у различных неархозав- 
ровых рептилий остаются не до конца познанны- 
ми. Большую роль при этом может играть артери- 
альное давление в различных отделах сердца и от- 
ходящих от него сосудах. Градиент этого давления 
может играть существенную роль в обмене крови у 
амфибий и рептилий с уклоняющимися особенно- 
стями в сердце и дугах аорты. 

Еще одно различие между завропсидами и те- 
ропсидами касается конечных продуктов белково- 
го обмена, выделяемых с мочой. Издавна считалось, 
что у костных рыб и личинок амфибий главным 
конечным продуктом является аммиак, выводиИмый 
восновном через кожу, а также через жабры []ап$, 
Багтег, 1999], ноу двоякодышащих рыб большую 
роль играет и выведение мочевины с мочой. В пе- 
риод летней спячки у двоякодышащих рыб основ- 
ным конечным продуктом становится менее ток- 
сичная мочевина, то же самое относится и камфи- 
биям во взрослом состонии. В этом отношении 
тероисидные млекопитающие подобны амфибиям, 
тогда как завропсидные рептилии и птицы пере- 
ходят с уреотелии на урикотелию, при которой 
главным конечным продуктом становится мочевая 
кислота, требующая для своего выведения гораздо 
меньше воды. В этом смысле завропсиды в отноше- 
нии экономии воды более совершенны, чем млеко- 
питающие [Это В, 1953; Зце\маге, 1997]. У наземных 
черепах, помимо мочевой кислоты, как главного 
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продукта, через почки выводится в большом коли- 
честве и мочевина, но у водных в большом коли- 
честве (до 20-25%) выводится и аммиак. Интерес- 
но, что у крокодилов, помимо преобладающей мо- 
чевой кислоты, в форме аммиака выводится 25% 
общего количества азота [Рапёег, 1976]. 

Новые факты, однако, сильно нарушили строй- 
ность этой картины [ЗКаПап, 2000]. Оказалось, что 
различные особенности амниотического яйца, в 
том числе, особенности азотного метаболизма и 
размеры икринки с большим или меньшим запа- 
сом желтка, приобретается в самых разных груп- 
пах первичноводных низших позвоночных. Не все- 
гда приобретение этих особенностей сопряжено с 
тенденцией к переходу к наземному развитию. Ури- 
котелия проявляется у морских эласмобранхий, у 
латимерии, некоторых костистых рыб, некоторых 
червяг [За{Нег еб а|., 1990], древесной лягушки 
РЬуПотедиза и единичных других бесхвостых ам- 
фибий [СатрЬеП еса1., 1987]; урикотелия проявля- 
ется у двоякодышащих рыб во время летней спяч- 
ки. Все это показало, что переход к урикотелии не 
является необходимой предпосылкой для приобре- 
тения амниотического яйца. Замечательно, что в 
кожеу некоторых бесхвостых амфибий, каки уреп- 
тилий, развит слой липидов, благодаря которому 
покровы становятся непроницаемыми для воды. 
Это установлено для некоторых древесных лягу- 
шек (Ну|а стегеа, Сыготапз хегатрета), а так- 
же для некоторых засухоустойчивых форм (Нуре- 
го|з пазика, Гога ртасЦегца). Эти формы, в отли- 
чие от обычных амфибий, пьют воду и становятся 
преимущественно урикотелическими [ЗВоетакег 
её а|., 1992]. Это может служить примером неодно- 


кратного преодоления «эволюционных запретов» 
водной группе. 

Помимо строения сердца и конечных продук- 
тов белкового обмена, значительные различия 
между теропсидами и завропсидами проявляются 
и в строениии слухового аппарата. Глубокие раз- 
личия в строении среднего уха млекопитающих и 
рептилий, конечно, были известны задолго до Гуд- 
рича. У млекопитающих полость среднего уха вы- 
ходит в заднюю часть эмбриональной нижней че- 
люсти, барабанная перепонка у них поддержива- 
ется гомологом апеч]аге, а в полость среднего уха 
входят дополнительные слуховые косточки — 1си$ 
и таеиз, гомологичные рептилийным костям зад- 
него угла челюсти — дцадгасат и агисШаге (+рга- 
еагисшаге). Всеэто может указывать на самостоятель- 
ное развитие у млекопитающих системы среднего уха 
с барабанной перепонкой, хотя строго это пока не 
доказано [А!л, 1975, 1986; ГопБага, ВоЕ, 1979]. 

Концепцию завропсид и теропсид принял 
Д. Ватсон [\Уаёзоп, 1957], попытавшийся разде- 
лить на эти две группы всех ископаемых рептилий. 
Главным критерием для этого Ватсон избрал на- 
личие (у завропсид) или отсутствие (у теропсид) 
полости среднего уха с барабанной перепонкой, о 
чем он судил по развитию ушной вырезки и строе- 
нию слуховой косточки (5(арез). У теропсид слу- 
ховая косточка массивная, направлена к квадрат- 
ной кости (диа@габит) и в некоторых случаях снаб- 
жена дорсальным отростком, направленным к 
парокципитальному отростку ушной капсулы; 
другой отросток, опосредованный хрящом, соеди- 
нял слуховую косточку с гиодным отростком 
подъязычной кости. У завропсид слуховая косточ- 
ка столбчатая и грацильная, направлена к барабан- 
ной перепонке (ушной вырезке). Отростки $арез 
узавропсид обычно остаются хрящевыми и обна- 
руживаются только в онтогенезе. К завропсидам 
Ватсон отнес всех современных рептилий, а также 
диапсид, диадектоморфных котилозавров, милле- 
розавров и, с сомнениями, также завроптеригий. 
К теропсидам отнесены капториноморфы, зверо- 
образные, ихтиозавры и ареосцелидии. Отсутствие 
барабанной перепонки у теропсид Ватсон [\Ма{оп, 
1954] был склонен считать первичным признаком. 

По-существу, Ватсон, пользуясь только двумя 
взаимосвязанными признаками, попытался внести 
ясность всистематику всех ископаемых рептилий, 
ради чего он и распределил все множество их пред- 
ставителей всего по двум группам. Это Ватсону не 
совсем удалось. Относительно ряда групп древних 
рептилий весьма трудно сказать, были ли они зав- 
ропсидами или теропсидами, трудно и определить, 
на каком уровне произошло разделение рептилий 
на завропсид и теропсид. Допустимо и предполо- 
жение, что самые архаичные рептилии еще небыли 
ни завропсидами, ни теропсидами. Однако широ- 
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кую популярность снова приобрели взгляды о мо- 
нофилетическом происхождении рептилий, но вме- 
сто сеймуриаморф стали выдвигать капторино- 
морфных котилозавров без таких явных призна- 
ков специализации. Сеймуриаморфы остались в 
стороне и, казалось, был окончательно решен воп- 
рос об их принадлежности камфибиям, обладаю- 
щим серьезными рептилийными признаками. 

Камфибиям в последнее время пытаются отно- 
сить и диадектов, имеющих, по мнению многих, 
явные признаки родства с сеймуриаморфами 
[Вотег, 1964], а предков остальных групп диадек- 
томорфных котилозавров стали искать в каких-то 
близких к ним неизвестных капториноморфах, мо- 
жет быть, в уже упомянутых проторотиридах. В 
популяризации таких взглядов особенно большую 
рольсыграли Ромер [Кошет, 1966, 1968] и Кэрролл 
[Саггой, 1969с, 1982, 1987, 1991], в модернизирован- 
ной форме эти взгляды на систему рептилий при- 
няты многими современными авторами. Акценти- 
руя внимание на том, что впервые Э. Коп [Соре, 
1880а] ввел термин «Соуозаи[а» для обозначению 
именно диадектов, М. Хитон [ Неабоп, 1980] упот- 
реблял его для обозначения только сеймуриаморф 
идиадектов, принадлежащих, по мнению большин- 
ства современных авторов, камфибиям. Напомним, 
что концепцию котилозавров в расигиренном смыс- 
ле принимал Ватсон [\/аё5оп, 1917], включавший 
в этот отряд сеймуриаморф, диадектоморф и кап- 
ториноморф. 

Кардинально пересматривают вопрос о родстве 
сеймуриаморф с рептилиями М. Лорен и Р Рейс 
Паигт, Ве!5#, 1997; Гамп, 2000]. На их кладограм- 
ме сеймуриаморфы отделены от рептилий лепос- 
пондильными амфибиями, а диадектоморфы сбли- 
жены с рептилиями и образуют по отношению к 
последним сестринскую группу. Но ответвление 
лепоспондилов от общего ствола тетрапод между 
сеймуриаморфами и диадектами не означает, что 
две последние группы не имеют отмечавшихся 
прежде признаков родственной близости. По Ло- 
рену и Рейсу, это свидетельствует лишь о близости 
предков лепоспондилов и сеймуриаморф. В пелом 
это подчеркивает искусственный характер кладог- 
раммы Лорена и Рейса. Ранее Лорен и Рейс, хотя и 
не включили диадектов в парарептилий и вообще 
амниот, но не ставили лепоспондилов между сейму- 
риаморфами и диадектидами [Гаипп, Ве, 1995]. 

С принципиально новой (или уже давно забы- 
той) идеей выступил Б. Гардинер [Сагатег, 1982] с 
защитой мысли о родственной близости птиц и мле- 
копитающих, объединенных втаксон НаетоФегиа 
(рис. П-9). Гардинер сравнивал по апоморфиям 
главным образом только подклассы современных 
рептилий с диагностическими признаками совре- 
менных птиц и млекопитающих, считая это впол- 
недостаточным для решения поставленной задачи — 


установления родства между таксонами классово- 
го уровня. Гардинер широко использовал апомор- 
фии не только по скелетным признакам, но и по 
признакам в строении головного мозга, кровенос- 
ной системы, желез, а также, конечно, физиологи- 
ческой гомойотермии у птиц и млекопитающих и 
пойкилотермии у рептилий. Он нашел между пти- 
цами и млекопитающими 28 синапоморфий и толь- 
ко 20 других апоморфий роднят гомойотермных 
позвоночных с крокодилами и черепахами. Лепи- 
дозавров Гардинер оставил далеко в стороне от 
ближайших предков птиц и млскопитающих. Птиц 
Гардинер сближает не с динозаврами, как другие 
кладисты, а с птерозаврами, которых он считает 
также теплокровными. Зато черепах Гардинер 
сближает с дицинодонтами. 

К сходным выводам о единстве теплокровных 
тетрапод пришел и шведский биолог С. Лэвтруп 
Гоуцгар, 1985], также оперирующий только с со- 
временными амниотами. С критикой этих «гомой- 
отермных» идей выступили М. Бентон [Вегшюп, 
1985], Э. Кун-Шнидер [Кибп-ЗсБпудег, 1987] иТ. - 
Кемп [Кетр, 1988], показавшие, в частности, сомни- 
тельность многих синапоморфий между птицами 
и млекопитающими, выдвигавшихся Гардинером 
и Лэвтрупом. Кун-Шнидер назвал гомойотермные 
идеи Гардинера и Лэвтрупа «абсурдными». Но от- 
метим, что сходство в миоглобине и гемоглобине 
между птицами и млекопитающими, особенно, в 
бета-гемоглобине, возможно, было приобретено 
параллельно в связи с общими физиологическими 
потребностями. 

Может быть, более важное значение имела ра- 
бота Ж. Готье, А. Клюге и Т. Роу [Саи Мег её а[., 
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Рис. П-9. Кладограмма, 
иллюстрирующая гипотезу 
Б. Гардинера и С. Лэвтрупао 
филогенетическом единстве 
птиц и млекопитающих (Нае- 
то егииа) (по: [СБане, 1993]. 

Цифрами обозначены номе- 
раапоморфий 


1988Ь], проделавших анализ современных амниот 
на базе 109 признаков и контрольный анализ со- 
временных амниот с дабавлением 25 таксонов вы- 
мерших рептилий и с использованием 207 скелет- 
ных признаков. Результаты оказались поучитель- 
ными. Первый анализ восстановил единство птиц 
и крокодилов, но по соседству с архозаврами и ниже 
их оказались млекопитающие. Лепидозавры, как и 
у Гардинера и Лэвтрупа, оказались расположен- 
ными ниже черепах, которые заняли место между 
лепидозаврами и млекопитающими. Включение в 
анализ ископаемых таксонов привело к тому, что 
лепидозавры и млекопитающие поменялись мес- 
тами (рис. П-10). Эти результаты еще раз показа- 
ли необходимость включения данных по вымер- 
шим группам при решении вопросов филогении 
тетрапод. Необходимыми оказываются и кладис- 
тические исследования ископаемого материала. 
Немного раньше, подводя предварительный итог 
начавшимся кладистическим исследованиям по 
ископаемым рептилиям, Бентон [Вепоп, 1982] на- 
звал их результаты «революцией» во взглядах на 
филогению рептилий. В дальнейшем попытки про- 
водить филогенетический анализ позвоночных без 
учета ископаемых таксонов, если, конечно, они из- 
вестны, почти прекратились. Обычной практикой 
стало построение последовательного ряда апомор- 
фий, представленных в разных таксонах. 
Молекулярная биология пока мало использу- 
ется для решения вопросов о родственных взаимо- 
отношениях главных групп амниот ранга подклас- 
сов или классов. По состоянию на 1990 г. Бентон 
[Вептоп, 1990, 1991] приводит лишьединичныере- 
зультаты работы в этом направлении. Сопостави- 
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Рис. 1-10. Изменение положения млекопитающих 
на кладограмме амниот в зависимости от включения 
ванализ ископаемого материала (по: [Саи Мегеса|., 
1988]. 
а- учитываются только рецентные группы; б — учитыва- 
ются также и ископаемые группы. Сокращения: СНЕ!. — 
Спеюша, СКОС — Стосодуйа, МАМ — Маттайа, ЗРНЕМ 
— ЗрБепо4дотка, ЗО -— 5диатафа 


мые данные по главным группам амниот имелись 
кэтому времени по альфа- и бета-парвальбумину, 
альфа- и бета-гемоглобину, миоглобину, альфа- 
кристаллину А хрусталика, фибринопептидам Аи 
С, цитохрому С и рибонуклеазе [Соотап её а|., 
1985; Соотап её а]., 1987; В1зрор, Етау, 1987, 
1988]. Несколько удивительно, что молекулярные 
данные, правда, очень неполные, в некоторых слу- 
чаях говорят в пользу сестринских взаимоотноше- 
ний между птицами и млекопитающими (миогло- 
бин, альфа- и бета-гемоглобин), но поальфа-крис- 
таллину млекопитащие удалены от всех рептилий 
и птиц, а парвальбумины и альфа-кристаллин А 
дают весьма неясные резульгаты. Между прочим, 
поальфа-кристаллину А ящерицы оказались чуть 
ближе к птицам, чем аллигатор. Но млекопитаю- 
щие имеют в ороговевающем эпителии только аль- 
фа-кератин, тогда как у современных завропсид- 
ных рептилий и у птиц преобладают бета-кератин 
[Еедег, Вигротеп, 1985]. В последние годы появи- 
лись данные о некоем сходстве черепах по мито- 
хондриевой ДНК сархозаврами. 

Интересные данные приведены в статье Б. Хед- 
жеса и Л. Полинг [Нед5ез, РоЙпв, 1999]. Авторы 
пришли к выводу об относительной близости че- 
репах и архозавров (крокодилов) и удаленности 
обеих этих групп от ящериц. Авторы использова- 
ли данные по 22—23 хромосомным и 9 митохонди- 
альным генам. Птицы, по их мнению, обособились 
отархозавров только в верхней юре. Хеджес и По- 
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линг считают, что и ящерицы произоигли также в 
поздней юре, тем самым более древние ящерицы 
должны исключаться из числа настоящих прими- 
тивных лепидозавров. Зато ринхоцефалы могут 
иметь более тесное родство с древнейшими архо- 
заврами, а нес ящерицами. Правда, заключения по 
гаттерии основаны на менее полном генотипичес- 
ком материале. 

Укажем, что при сравнении данных по морфо- 
логической и генотипической эволюции создается 
впечатление, что на морфологическом уровне эво- 
люционные ограничения имеют бульшую силу, чем 
на генотипическом [Еегп1ззе, К]ире, 1993]. 

К середине 1970-х годов кладистические мето- 
ды стали в палеонтологии позвоночных почти са- 
модовлеющими. Это привело к значительному 
уменьшению разногласий во взглядах на филоге- 
нию рептилий, в частности, такой значительной 
по объему и трудной для изучения группе, как ди- 
апсиды |[ Саи Шег, 1984, 1986; Вепбоп, 1982, 198 4аЪ, 
1985; Вешоп, С]атк, 1988; Сала ег её а]., 1988а,с; 
Еуапз, 1988]. Устоялось и подразделение рептилий 
на парарептилий, эврептилий и на тероморф, или 
синапсид,; эвреитилии подразделтотся на диапсид 
и ряд родственных им более примитивных форм 
(рис. П-11). Такое деление рептилий принято в 
последней коллективной сводке по происхождению 
амниот [Ашпоеге..., 1997; Гали, Ве152, 1997 |, ее обо- 
снование дано в серии работ различных авторов 
[Саи шегеса|., 1988а; Гаиг!л, Ве152, 1995; Ге, 1997а; 
РеВгара, Керре|, 1997]. Парарептилии и эврепти- 
лии соответствуют завропсидам Ватсона. 

Но некоторые вопросы оказались трудно раз- 
решимы и кладистическими методами. В числе та- 
ких вопросов осталась проблема границы между 
амфибиями и рептилиями (амниотами), а также 
положение в системе черепах, которых относят то 
кпарарептилиям [Таиг, Ве152, 1997 |, то к «насто- 
ящим» рептилиям[Саггой, 1987; СаиЕШег её а1., 
1988а, Ъ] (рис. П-12). 

Деление на рептилий и амфибий основано в 
обычных системах на «горизонтальном» принци- 
пе уровня приспособленности к наземной жизни: 
переходом рептилий к прямому развитию, сопря- 
женным с приобретением амниотических яиц с 
твердой, хотя бы в небольшой степени обызвесте- 
невающей скорлупой. Сеймуриаморфы поэтому 
остаются в числе амфибий. За пределы амниот (и 
рептилий) выносят также и диадектид [Неабоп, 
1980; Зита еЁа|., 1992; Гаига, Ве152, 1995, 1997 |, 
анатомически вполне соответствующих уровню 
примитивных рептилий, но генетически почти не- 
сомненно связанных с сеймуриаморфами [Котег, 
1964 |. В известной мере такое решение призвано 
спасти монофилетический «престиж» класса 
ВериПа, поскольку при этом признается более не- 
посредственное родство проколофонов и парейа- 
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Рис. П-11. Кладограмма, иллюстри- 
рующая разделение амниот на синап- 
сид и завропсид, подразделяемых на 
парарептилий и эврептилий (по: 
[Тачгл, Ве!52, 1995]. 
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Рис. П-12. Филограмма амниот (по: [Сагго|, 1991]. 
Черепахи показаны потомками капториноморф 


завров, относившихся ранее к диадектоморфным 
котилозаврам, не с диадектами, а с прочими репти- 
лиями и синапсидами. Лорен и Рейс, ставя лепос- 
пондильных амфибий между сеймуриаморфами и 
рептилиями с диадектоморфами [Таигп, Ке!52, 1997; 
Гаитт, 2000], добиваются монофилии рептилий, но 
только формально. Р. Ломбард и С. Сумида [Т.от- 
Бага, Зипи а, 1992] также рассматривают диадек- 
томорф в качестве сестринской группы рептилий, 
но при этом они сохраняют на кладограмметради- 
ционную близость сеймуриаморф с диадектидами. 
Отметим, что древнейшее предполагамое амнио- 


тическое твердоскорлуповое яйцо небольшого тет- 
раподабыло обнаружено уже в нижней перми США 
ГПКизср, 1979]. 

Предлагают и другой критерий для отделения 
рептилий и других амниот от амфибий — легочная 
вентиляция на основе реберных движений [УЙтег, 
1995; [аплз, КеЙег, 2001]. Исходным для тетрапод 
был, по-видимому, амфибийный «нагнетательный» 
способ легочной вентиляции посредством сокраще- 
ния мышц дна ротовой полости, в какой-то мере 
преемственный от способа жаберного дыхания рыб. 
Отметим, что современные дипнои используют при 
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легочном дыхании «глотательные» движения типа 
дыхательных движений у саламандр. Предположе- 
ние, что примитивные легкие на дотетраподном 
уровне наполнялись воздухом пассивно [Ивахнен- 
ко, 1987 |, неубедительно. 

У амниот, в отличие от амфибий, вентиляция 
легких осуществляется по принципу не нагнета- 
тельного, а всасывающего насоса, причем главную 
роль при этом играют движения ребер. Существен- 
ное исключение составляют черепахи, у которых 
туловищные ребра вторично вошли в состав спин- 
ного панциря и неподвижны. 

Морфологическими показателями в пользу 
приобретения древними тетраподами реберной 
вентиляции служит изменение формы головы, ста- 
новящейся более высокой и узкой, удлинение шеи 
и удлинение и повышение подвижности ребер с 
появлением грудины амниотного типа, связанной 
спередними спинными ребрами [Лапиз, Ке[ег, 2001]. 
Но четкие рубежи в сопутствующих изменениях 
осевого скелета не выражены. В шее у сеймуриа- 
морф (включая гефиростегид) до пяти позвонков, 
у П!адесвез — шесть, а утипичных рептилий — обыч- 
но не менее пяти, но у пеликозавра Ойпегодоп и 
морской вараноидной ящерицы ДоПозаиги$ их 
только четыре, а у парейазавра Зсибозаигиз и при- 
митивной капториноморфы СерБаегребол их все- 
го потри []апз, КеПег, 2001]. Так что о резких отли- 
чиях рептилий от сеймуриаморф по этому призна- 
ку говорить трудно. Отметим еще, что уже у 
антракозавров туловищные ребра несколько удли- 
нены по сравнению с типичными амфибиями, ау 
сеймуриаморф по удлиненности ребер уже можно 
предполагать начинающийся переход к реберной 
вентиляции легких. Еще больше удлинены ребра у 
диадектид, для которых уже можно с уверенностью 
говорить о реберной вентиляции легких. У многих 
цинодонтов хорошо дифференцируется пояснич- 
ный отдел позвоночника с укороченными ребра- 
ми, по которым можно предполагать нетолько из- 
менение локомоции (переход к асимметричным 
аллюрам), но и, отчасти, наличие мышечной ди- 
афрагмы маммального типа. 

Таким образом, у ископаемых форм переходно- 
го типа остеологические критерии перехода к ре- 
берной вентиляции легких обнаруживаются дале- 
ко не всегда с легкостью. Дело не только в обычном 
отсутствии у примитивных рептилий окостенева- 
ющей грудины, но и в том, что трудно или даже 
невозможно говорить о едином рептилийном ме- 
ханизме вентиляции легких [ \оо4, Гепапь, 1976]. 
Речь идет не только о черепахах, у которых ребра 
вошли в состав спинного панциря. И у других со- 
временных рептилий, например, у крокодилов, ме- 
ханизм легочной вентиляции может претерпевать 
вторичные усложнения, нарушащие обычный сте- 
реотип. Нужно учитывать, что у многих рептилий 
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фаза вдоха подразделяется на активный и пассив- 
ных вдох, а цикл дыхательных движений может 
прерываться продолжительной паузой (апное). 
Долго считалось также, что у рептилий большую 
роль в легочной вентиляции играет «гулярный» 
механизм, напоминающий нагнетание воздуха в 
легкие по амфибийному типу, но уже в середине 
минувшего столетия было установлено, что мыш- 
цы дна глотки обслуживают главным образом обо- 
нятельную функцию; у черепах гортанная щель 
обычно закрыта при гулярных движениях [ \\№оо4, 
Гешапь 1976]. 

Обычно и уамфибий, иу рептилий при выдохе 
используется дополнительный листок гипаксиаль- 
ной (подосевой) мускулатуры пп. тапзуегзиз аБЧо- 
1111$ [ Вгапег4 еса1., 1993]. У змей (ТБатпорЫзе[е- 
5ап5) четко выражен трехфазный цикл вентиля- 
ции с периодическим закрытием гортанной щели. 

У крокодилов (Сайпап сгосоаЙи) в механизме 
легочной вентиляции, кроме ребер, участвуют и 
смещения печени, отделенной от плевральной и 
перитонеальной полостей соединительно-тканными 
септами и соединенный с тазом т. Фарбгаятайси. 
И вдох, и выдох у каймана активные. По косвен- 
ным данным предполагают, что по крайней мереу 
хищных динозавров движения печени могли ис- 
пользоваться при вентиляции легких, как у кроко- 
дилов. Это подкрепляется находкой в нижнем мелу 
(альб) Италии миниатюрного (меньше компсог- 
ната) хищного динозавра эс1р1опух затпИЯси$ с 
отпечатком тела и расположенными внутри тела 
отпечатками кишечника и печени. Печень распо- 
ложена между плевральной и перитонеальной по- 
лостями тела примерно как у крокодилов, что по- 
зволило выдвинуть предположение, что смещения 
печени у этого динозавра использовались при ле- 
гочной вентиляции по крокодильему типу [КаБеп 
ера1., 1997, 1998, 1999]. Но Ф. Карри счел аргумен- 
ты в пользу существования у Зс1рлопух диафраг- 
мальной мышцы совершенно неубедительными 
[Сигие, Среп, 2001]. 

Наиболее усложнена и многообразна картина ле- 
гочной вентиляции у черепах, у которых вместо ре- 
бер в вентиляции активно участвует плечевой пояс с 
его мышцами (пил. дезбосогасоеиз, зетгабиз) и задние 
брюшные мышцы, вчастности, пт. оОБШанизежегпиз 
и{тапзуегзиз аБ4ота 115. У Сре[уага зегрепепа в дыха- 
нии участвует и особая т. ЧарЬгатайсиз, которой 
нст у сухопутных черепах. У СБ. зегрепапа при по- 
гружении вводу вдох происходит активно, а выдох — 
пассивно, а насуше, наоборот, выдох активный, а вдох 
— пассивный. У Тезбидо этаеса, обладающей более 
массивным пластроном, увеличивается роль движе- 
ний плечевого пояса. Внутрилегочное давление по- 
вышено, вдох всегда активный [\оо4, Гепапё, 1976]. 

Небезынтересно отметить, что К. Ганс |Салпз, 
1970] иА. Ромер [Котег, 1972] допускали, что 


первичным способом легочной вентиляции у тет- 
рапод было все же реберное дыхание. При этом Ганс 
и Ромер обращают внимание на сравнительно 
крупные размеры многих лабиринтодонтов, при 
которых трудно обеспечить дыхание нагнетанием 
воздуха из ротовой полости или кожным дыхани- 
ем. Высказывается также мнение, по которому пе- 
реход у предков тетрапод от жаберного дыхания к 
легочному при малопроницаемых кожных покро- 
вах был сопряжен с повышением концентрации 
углекислоты в крови [ РасКаг4, 1976], но скорее все- 
го проницаемость кожи не была такой низкой. 

До 1980-х гг. базальных рептилий без височных 
окон обычно выделяли в подкласс Апарч а, или 
СоУюзаииа [Сагго!|, 1988]. Но за последнюю чет- 
верть века почти всеми современными авторами 
было принято разделение рептилиоморфных амни- 
от на три основных ствола — синапсид, парарепти- 
лий и эврептилий, или диапсид. Пионером такой 
классификации рептилий был Хюне, разделявший 
выделенную Севе-Седербергом [Зйуе-564етБегеВ, 
1934] филогенетическую ветвь КерийотогрВа на 
три ветви: собственно рептилиоморф (антракозав- 
ры, сеймуриаморфы, парарептилии и черепахи), 
тероморфов и завроморфов, или диапсид [Ниепе, 
1944, 1948, 1956]. Первоначально такая классифи- 
кация многим показалось слишком упрощенной 
или, наоборот, слишком революционной. Границу 
амфибий с амниотами сейчас обычно проводят по 
уровню ответвления синапсид от общего ствола 
рептилиоморф, причем рядом авторов [Сайпеу, 
Меу/ап, 1988; Гат, Вест, 1995, 1997] выше выде- 
ляется завропсидный уровень, охватыващий пара- 
рептилий вместе с эврептилиями. Синапсиды при 
этом входят в состав амниот, но исключаются из 
рептилий; так поступают с синапсидами и некото- 
рые другие авторы [РеВгада, Ееррер, 1997]. В боль- 
шинстве случаев, парарептилии объединяются с 
эврептилиями под названием «КерЙа» [Талгт, 
Ке5г, 1995, 1997; Ге, 1997а; РеВгаза, Клерре!, 1997], 
но иногда парарептилии, кроме черепах, выводят- 
ся из состава рептилий [Саи Шегева|., 1988а]. Пер- 
воначально Э. Гаффни [Сайпеу, 1980] выделял ство- 
лы черепах, диапсид и синапсид. Отметим еще, что 
У М. Лаурина и Р, Рейса мезозавры образуют ма- 
ленький самостоятельный ствол завропсидных 
рептилий, наряду с парарептилиями и эврептили- 
ями [Таигт, Ке!5х, 1995, 1997]. Р. Вильд [ МП, 1990] 
не выделяет парарептилий, а говорит вместо этого 
о «корневых рептилиях» («Збатттер(Шеп») и ди- 
апсидах. Исходными корневыми релтилиями 
Вильд считает капториноморф, которые были 
предками парарептилий, а также черепах, мезозав- 
ров, ихтиозавров и плакодонтов. 

Очевидно, что на палеонтологическом матери- 
але трудно определить момент приобретения за- 
родышевых оболочек рептилийного типа — амнио- 
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па и аллантоиса. По крайней мере, амнион не яв- 
ляется строго специфичным для высших тетера- 
под образованием. Подобная зародышевая оболоч- 
ка имеется также у некоторых наземных членисто- 
ногих: первичнотрахейных, скорпионов, отдельных 
насекомых [Сергеев, 1943]; в зачаточном видеам- 
нион описан даже у костистых рыб отряда Сурппо- 
опа [Тфеп, 1960]. По мнению А.М. Сергеева 
[1943], исследовавшего морфогенез зародышевых 
оболочек у современных рептилий, у переходных к 
рептилиям форм отмечались процессы двух типов, 
связанные с приобретением амниона: увеличение 
количества желтка в яйцеклетке, что сделало воз- 
можным переход к прямому развитию без метамор- 
фоза, и формирование минерализованной скорлу- 
пы; последнее сделало целесообразным погруже- 
ние зародыша в толщу желтка, чем достигалась 
защита эмбриона от случайных повреждений о 
скорлупу. Сам по себе переход к развитию без ме- 
таморфоза не связан с формированием дополни- 
тельных зародышевых оболочек. Современная цен- 
тральноамериканская лягушка Ееифегодасеуие, 
например, не имеет метаморфоза, у ее зародыша 
нет наружных жабер, рогового клюва и ростраль- 
ных хрящей, а развитие артериального ствола со- 
кращено. Интересно, что наружные жабры у заро- 
дыша Неифегодасу[и; функционально замеща- 
ются богато васкуализированым, укороченным и 
расширенным хвостом [Гупп, 1942]. Особую про- 
блему создает образование у амниот аллантоиса 
[ЭхатзК1, 1968]. Детали процессов, приведших коб- 
разованию амниона у предков млекопитащих, у 
которых минерализованная яичная скорлупа не- 
известна, также остаются неясными. 

Поэтому увеличение числа выделяемых классов 
амниот теоретически вполне возможно. Число 
классов рептилий наиболее увеличено в системе 
М.Ф. Ивахненко, В.К. Голубева, Ю.М. Губина, 
Н.Н. Каландадзе, И.В. Новикова, А.Г. Сенниковаи 
А.С. Раутина [1997], которые вообще не употреб- 
ляют ни термина Вера, ни термина Атпоа и 
распределяют «бывших» рептилий по четырем 
классам: РагагерИНа, ВериНотогрБа, Пларя!4а и 
ТВеготогрва. В отличие от охарактеризованых 
выше систем в классах РагагерНа и ВерийотогрВа 
перечисленных авторов формы, находящиеся на 
рептилийном организационном уровне, объединя- 
ются с ихамфибийными предками. Соответствен- 
но амниоты теряют таксономический смысл. Па- 
рарептилии соединяются с сеймуриаморфами (и, 
по-видимому, с диадектами), что уже делалось и 
прежде. По класс Керч НотогрБа у упомянутых ав- 
торов представляет более причудливое объедине- 
ние капториноморф, болозавров (Во|озаииа), хро- 
ниозухов и гефиростегид с антракозаврами. Боло- 
завры и другими авторами иногда относились к 
капториноморфам [Сагго[, 1988], гефиростегиды 
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ихрониозухии расматриваются по соседству с сей- 
муриаморфами [Сагго|, 1987 ], но самым неубеди- 
тельным выглядит появление в этом альянсе ант- 
ракозавров, которые едва ли имеют убедительные 
апоморфии с остальными «рептилиоморфами». 
Ключевой, по Севе-Седербергу — рептилийный 
признак антракозавров — контакт пабиаге с 
рачега]е — роднит их почти со всеми примитивны- 
ми рептилиями. Хотя авторы не привели формаль- 
ного диагноза класса ВериПотогрвВа, создается 
(быть может, ошибочное) впечатление, что при 
выделении этого класса известную (решающую?) 
роль играло отсутствие шовного соединения кос- 
тей щеки с крышей черепа, характерное и для ант- 
ракозавров, и для гефиростегид. Но такое соедине- 
ниещеки — плезиоморфный (примитивный) при- 
знак, унаследованный архаичными тетраподами от 
кистеперых рыб и свойственный и лимносцелидам, 
и ареосцелидиям, и некоторым другим древним 
тетраподам. Непонятны причины, по которым ге- 
фиростегиды и хрониозухи так резко отделены от 
сеймуриаморф, рассматриваемых в составе друго- 
го класса — парарептилий, и почему капториномор- 
фы и болозавры отделены и от парарептилий, и от 
эврептилий. В силу всего этого мы пока воздержи- 
ваемся от принятия класса Вер ШотогрБа в объе- 
ме, заявленном в цитируемой монографии Ивах- 
ненко и др. [1997]. 

Недавно Ивахненко [2001] пересмотрел систе- 
му рептилий, объединив их всех вместе сантрако- 
заврами в единственный класс КерННотогрвВа. 
Этот класс во многом соответствует выделенной 
Севе-Седербергом [Зауе-Зб4егЬеге, 1934] одно- 
именной филогенетической ветви, которая объеди- 
няет собственно рептилий сантракозавроидными 
амфибиями, но, в отличие от Ивахненко, также с 
птицами и млекопитающими. Ключевым призна- 
ком для рептилиоморф Севе-Седерберга послужил 
весьма специфический контакт между таблитчаты- 
ми (где они сохраняются) и теменными костями. 
Ивахненко не включает в рептилиоморф птиц и 
млекопитающих, а бывший самостоятельный 
класс КериНототрва [Ивахненко и др., 1997] рас- 
сматривает в качестве подкласса Ап фгасозаиго- 
тогрВа. Такое объединение генетически хорошо 
обосновано. Но ясно, что при таком объеме репти- 
лиоморфы, кроме несомненных амниотных репти- 
лий, включают и связанные с ними предковые для 
амниот амфибии, что нарушает общепринятые ка- 
ноны зоологии позвоночных. Отметим также не- 
четкость диагноза подкласса антрокозавроморф и 
вновой системе Ивахненко [2001]. Указана только 
болыная примитивность этих рептилиоморф и от- 
мечается их сходство по строению кожных покро- 
вов, дыхательного и «слухового» аппаратов с тем- 
носпондильными лабиринтодонтами и ссеймури- 
аморфами. Подчеркнем, что сходство в слуховом 
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аппарате в значительной мере только деклари- 
руется. 

Эти примеры демонстрируют разногласия во 
взглядах на систему рептилий, которые, несмотря на 
несомненные успехи, достигнутые за последние деся- 
тилетия в деле изучения филогении рептилий, сохра- 
няются и по сей день. Во всяком случае о «широком 
консенсусе во взглядах на состав амниот» [Таипш, 
Ве!52, 1995, с. 166] заявлять еще преждевременно. Сам 
иерархический принцип, на котором строятся суще- 
ствующиесистемы организмов, не свободен от извес- 
тной противоречивости. Это особенно ярко прояв- 
ляется, если мы имеем дело с группами организмов 
переходного типа. В таких случаях при определении 
границ между таксонами на практике приходится 
прибегать к компромиссным решениям. 

Тем не менее во взглядах на систему ряда групп 
рептилий за последние десятилетия действитель- 
но достигнуто значительное единство, и в этом есть 
несомненная заслуга внедрения в систематику кла- 
дистического метода. В отношении архозавров о 
достижении консенсунса во взглядах на филогению 
и систематику заявил Бентон [Вепбоп, 1984а]. Нов 
целом степень имеющихся разногласий зачастую 
все же несколько недооценивают. Ближайшими 
родичами черепах считают то капториноморф 
[Сагго|, 1987], то проколофонов [Ве!52, Гаийп, 
1991], то парейазавров [Тее, 1997а], то завроптери- 
гий [ОеВгара, Влерреё, 1997 |, то, наконец, примитив- 
ных лепидозавров [ Алифанов, 2001]. Место хорис- 
тодер в системе диапсид так и не могут определить 
[Саггой, Сигне, 1991], в отношении Еипобозаигиз, 
которого раньше пытались сблизить с черепаха- 
ми, а потом — с диапсидами [Саггой, 1987 |; в после- 
днее время появились указания на его возможную 
близость к казеидным пеликозаврам [Со\, 1998]. 

На палеонтологическом материале подчас труд- 
но определить не только систематическую принад- 
лежность объекта, но и то, в каких именно группах 
завершался переход от одного физиологического 
уровня к другому. Подобные проблемы возникают 
и в отношении архозавровых предков птиц, и ци- 
нодонтовых предков млекопитающих. Представля- 
ют серьезные затруднения не только переходные 
формы. Физиологический статус птерозавров, на- 
пример, вызывает ряд вопросов об их возможной 
эндотермности и энергетике. Много неясного воз- 
никает с энергетикой и образом жизни и при изу- 
чении динозавров, это показывает хотя бы суще- 
ствование динозавров в Заполярье в условиях по- 
лярной ночи, что практически невоможное для 
крупных рептилий современного образца. Все пе- 
речисленные ископаемые формы должны были су- 
щественно отличаться от современых рептилий, 
также достаточно многообразных. 

Нужно учесть, что в известной степени кладис- 
тическая методология по своей природе способству- 
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ет достижению хотя бы кажущегося единства 
взглядов на систему. Ее существенный элемент 
состоит в построении ряда таксонов, упорядочен- 
ных по числу последовательных апоморфий, при- 
чем положение отдельных таксонов в ряду опре- 
деляет место их отхождения от общей и единствен- 
ной филогенетической оси. Само существование 
такой общей оси стимулирует тенденцию к при- 
знанию строгой монофилии многих дискуссион- 
ных таксонов. 

Нерешенность многих важных вопросов проис- 
хождения рептилий наглядно показана в модерни- 
зированой кладограмме Кэрролла [Саггой, 2001], 
в которой отображены родственные связи ихтиос- 
тег, настоящих амфибий и примитивных рептили- 
оморф, в основании которых помещен Тегреоп 
(рис. П-13). К рептилиоморфам, но не камниотам 
отнесены также формы неясного положения в систе- 
ме (Сгаззругтиз, \/ВабсВеена, ВарНейЧае), а также 
антракозавры, сеймуриаморфы и родственныек ним 
формы. Амниоты начинаются с Сазтена и \езНо 1 - 
апа, за которыми следуют капториноморфы. 


О макросистеме рептилий, принимаемой 
в монографии 


Филогенетическая систематика считает глав- 
ным или даже единственным значимым критери- 
ем при выделении таксонов родственные связи 
между организмами. Иерархия таксонов в суще- 
ственном отражает лишь степень родства между 
ними. Линневская систематика базируется на сте- 
пени отличий и разрывах между таксонами, и по- 
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Рис. П-13. Модернизованная кладограм- 
ма, показывающая родственные связи при- 
митивных рептилий (рептилиоморф) (по: 
[Саггой|, 2001] с изменениями) 
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этому в первом приближении она практически бо- 
лее удобна. Отличия между таксонами и разрывы 
между ними устанавливаются в процессе эволю- 
ции, и поэтому филогенетическая и линневская 
системы взаимосвязаны. 

Но существуют группы организмов, в которых 
подразделения самого высокого ранга традицион- 
но выделяются только по линнеевскому принципу. 
Среди животных наиболее известным примером 
таких групп являются позвоночные. Основные 
классы позвоночных — хрящевые и костные рыбы, 
амфибии, рептилии, птицы и млекопитающие - 
выделены по линнеевским принципам. При этом 
большинство перечисленных классов, кроме хря- 
щевых рыб, непосредственно происходят один от 
другого, что означает, что они разграничены по го- 
ризонтальному принципу. Это приводит не толь- 
ко ктрудностям при разделении последовательных 
классов — кистеперых костных рыб и тетрапод, 
амфибий и рептилий, птиц и архозавровых репти- 
лий, млекопитающих и зверообразных рептилий, 
но икнеизбежности известных компромиссов меж- 
ду филогенетическими и линнеевскими принципа- 
ми при выделении названных групп позвоночных. 
Сам факт открытия все новых переходных форм 
неизбежно размывает грани между главными груп- 
пами позвоночных. 

И при разграничении главных групп рептилий 
подобные компромиссы между филогенетическим 
илиннеевским принципами, пожалуй, неизбежны, 
если только мы хотим сохранить практическую 
значимость системы рептилий. Без этого система 
рептилий приобретает тенденции к превращению 
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всерию ветвей, сливающихся у основания, причем 
эти ветви обосабливаются друг от друга наразличных 
уровнях. Но народовом и семейственном уровне, где 
различия между группами относительно невели- 
ки, приемлемо более полное приближение к чисто 
филогенетической (кладистической) системе. 

В предлагаемом нами варианте системы рептилий 
широко используются компромиссные решения не- 
ясных вопросов классификации рептилий. Мы при- 
нимаем подклассы парарептилий (диадектоморфных 
котилозавров), черепах, ихтиоптеригий, завроптери- 
гий, лепидозавров, архозавров и тероморф в объеме, 
принимаемом исследователями «докладистическом 
эры» вклассификации рептилий. Подкласс каптори- 
номофных котилозавров (СарбогЬи\ Ча) мы прини- 
маем в нетрадиционном объеме, включая в него, 
кроме капториноморф, еще и болозавров, милле- 
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розавров, а условно также мезозавров и эвнотозав- 
ра. Спорные места оговариваются в разделах моно- 
графии. Зацатака, которые относятся к ГерЧозаина, 
выделены в отдельную главу. 

Из-за объема работы архозавры и тероморфы в 
этой части не рассматриваются. 


Класс ВерИПа (рептилии) 

Подкласс Рагагер Ша (парарептилии) 

Подкласс СБеота (черепахи) 

Подкласс СарбогЬ11Ч1а (капториноморфные 
котилозавры) 

Подкласс Тс руор{егуа (ихтиоптеригии) 

Подкласс Гер!Чозаиа (лепидозавры) 

Подкласс Заигорегу а (завроптеригии) 

Подкласс Агсрозаиа (архозавры) 

Подкласс ТВеготогрВа (зверообразные) 


ГЛАВА Ш 
ПАРАРЕПТИЛИИ (РАКАВЕРТПЛА) 


К парарептилиям мы относим никтеролетеров 
(Муцеговег а), лантанозухов (Тап(Фапозис Аа), 
парейазавров (Рагаазаита), проколофонов (Рто- 
сооррота) и условно также диадектов (ГЛадеса). 
Черепах (СЪе]оша) мы рассматриваем в ранге от- 
дельного подкласса, хотя и считаем неисключен- 
ной их принадлежность к парарептилиям. Милле- 
розавров, причисляемых к парарептилиям боль- 
шинством современных авторов [Саи ег её 21, 
1988; Г.адлгил, Ве15х, 1995, 1997; Г.ее, 1997а; ОеВгава, 
Верре|, 1997], мы условно рассматриваем в под- 
классе Сарбогрии Айа. 

Самыми примитивными парарептилиями пер- 
воначально считали сеймуриаморф или диадектид, 
хотя в последнее время сеймуриаморф обычно при- 
соединяют к амфибиям, а диадектид определяют 
лишь как сестринскую группу парарептилий или 
амниот в целом [К е!52, 1997Ъ]. Кэрролл, базируясь 
на компьютерном анализе признаков, склонен от- 
делять диадектид от сеймуриаморф и рассматри- 
вает их как сестринскую группу амниот, помещая 
диадектоморф и амниот выше вестлотианы [Саг- 
гой, 1995]. Ранее Д. Ватсон разделял примитивней- 
ших рептилий без височных окон, или котилозав- 
ров (Соёуюзаита), на три подотряда: Зеутоина- 
тогрБа, О!адескотогрБа и СарбюогЫпотогрва. В 
диадектоморф он включил диадектов и проколо- 
фонов, обладавигих, как и сеймуриаморфы, ушной 
вырезкой, и парейазавров, утративших ушную 
вырезку, по мнению Ватсона, вторично [\\/азоп, 
1917]. Строго говоря, диадектоморф под названием 
диадектозавров (ПЛадесвозаиа) раньше выделял 
Э. Кэйз [Сазе, 1911], хотя Кэйз в принципе считал 
преждевременными попытки дать классификацию 
котилозавров на уровне, выше семейственного. 
Диадекты Ватсоном помещались в основании диа- 
дектоморфных котилозавров, которые позднее со- 
ставили ядро парарептилий при их выделении 
[О[5оп, 1947]. 

Предложенная Э. Олсоном концепция парареп- 
тилий первоначально объединяла сеймуриаморф, 
диадектов, проколофонов, нарейазавров и также 
черепах [О[5оп, 1947]. Сеймуриаморфы в системе 
Олсона были соединены с диадектами, две осталь- 
ныегруппы диадектоморфных котилозавров Ват- 
сона [М/зоп, 1917] — проколофоны и парейазав- 
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ры — выделялись отдельно, а черепахи были при- 
соединены к парарептилиям под влиянием только 
что опубликованного труда В. Грегори [Стерогу, 
1946], который рассматривал парейазавров в ка- 
честве ближайших предков черепах; отметим, что 
Олсон [О]5оп, 1947] считал черепах более близкими 
к диадектам, а не к парейазаврам. Парарептилии 
противопоставлялись эврептилиям, включавиим, 
по Олсону, всех прочих рептилий. Сеймуриаморф 
Олсон считал предками диадектов. В некотором 
смысле предшественниками “концепции парареп- 
тилий” были хелидозавры (СБеудозаина) — груп- 
па, в которую Э. Коп объединил диадектов и неко- 
торых других котилозавров с черепахами [Соре, 
1880а; см. также Сазе, 1905]. 

Близкую концеицию независимо от Олсона 
выдвинул еще в 1942 г. Ф. Хюне, который в даль- 
нейшем развил эту идею [Ниепе, 1942, 1948, 1956]. 
Хюне объединил всех парарептилий Олсона сан- 
тракозаврами в виде особой ветви эволюции тет- 
рапод — КерИЙотогрьа. В эту ветвь Хюне включа- 
ет и черепах, которых он, как и Олсон, выводит от 
диадектоморф. В целом Хюне развивал концепцию 
Севе-Седерберга [Здуе-Зц4егБегев, 1934] и выво- 
дил всех рептилий от рептилиоморф. В отличие от 
Олсона, Хюне не выделял парарептилий в незави- 
симую от прочих рептилий ветвь эволюции. 

Вскоре Олсон уже не проявлял уверенности по 
поводу родства черепах с диадектидами, парейа- 
заврами или другими парарептилиями. В работе 
1962 г. Олсон, следуя Ефремову [1946], выделелял 
сеймуриаморф в особый класс Вабгаспозаипа и рас- 
сматривал в качестве парарептилий только про- 
колофонов и, по-видимому, парейазавров [О150п, 
1962]. Позднее Олсон [О[5оп, 1965, 196ба, Б] согла- 
сился с предположением Ромера | Котег, 1964], что 
диадектид по происхождению следует относить к 
сеймуриаморфам. Это по существу означало отказ 
Олсона от концепции парарентилий, из которых 
последовательно, вслед за черепахами, были ис- 
ключены сеймуриаморфы и диадекты. В последу- 
ющих обзорах Ромер [Вотег, 1966, 1968] рассмат- 
ривает сеймуриаморф вместе с диадектидами в со- 
ставе амфибий, а проколофонов и парейазавров 
объединяет в подотряде Ргосоорвоща отряда ко- 
тилозавров. К. этому же подотряду Ромер относит 


уе сока митино 


ЗИ 


и миллерозавров. Интересно, что в этих публика- 
циях Ромер сравнивает древнейших позднетриа- 
совых черепах с примитивным позднепермским 
проколофоном МусНрйтитейи. Ф. Парринтон 
[Раггпяоп, 1962] также отказался от концепции 
парарептилий, сохранив целостность подкласса 
котилозавров. Но в отличие от Ромера, Паррин- 
тон выступил вслед за Грегори за парейазавровое 
происхождение черепах. 

Таким образом, в результате всех пертурбаций 
группа котилозавров опять была восстановлена, 
но вуменьшенном объеме, без сеймуриаморф и ди- 
адектов. Но против этого выступил М. Хитон 
[Неабоп, 1980], воссоединивший сеймуриаморф с 
диадектами в общем отряде Соу[озаиа и перенес- 
ший этот отряд в класс амфибий. Хитон акценти- 
ровал внимание на том обстоятельстве, что отряд 
Собуюзаипа первоначально был выделен на осно- 
ве рода Гладесёе; = Етредос[е$ [Соре, 1880а], а диа- 
дектов тогда уже принято было относить к амфи- 
биям. Проколофонов, парейазавров и капторино- 
морф Хитон оставил в рептилиях, но исключил их 
из состава котилозавров. При такой концепции из 
системы рептилий котилозавры исчезли совсем, 
судьбу парарептилий Хитон не оговаривает. Ко- 
тилозавров, выделяемых в подкласс Вабтаспозаица, 
Хитон разделяет на сеймуриаморф и диадектоморф. 
Таким образом, Хитон относит батрахозавров к ам- 
фибиям, а не помещает, подобно Ефремову [1946], в 
межклассовое положение между амфибиями и реп- 
тилиями. Ефремовскую концепцию переходного по- 
ложения батрахозавров по образу жизни между ам- 
фибиями и рептилиями Хитон сохраняет и может 
быть поэтому исключает из состава сеймуриаморф 
семейство П1зсозаиг! с Чае, представители которого, 
несомненно, вели амфибийный образ жизни. Отме- 
тим, что лантанозуха (Гапйапозисйи$), послуживише- 
гоу Ефремова типом подкласса Вагаспозаима, Хи- 
тон не рассматривает в числе батрахозавров. Нозато 
Хитон включает в число батрахозавров проблема- 
тичноесемейство Мусбего[ееЧае, которое Ефремов 
относил кпроколофонам. 

Полузабытые парарептилии возродились в по- 
чти одновременно опубликованных исследованях 
М.Ф. Ивахненко [1987] и Ж. Готье, Ф. Клюге иТ. - 
Роу (Саи мег её а1., 1988а, Ь). Выдающуюся роль 
здесьсыграл М.Ф. Ивахненко, не только вернувший- 
сякназванию и первоначальному объему группы, но 
и переработавший систематику парарептилий на 
основе изучения разнообразных их представителей 
из верхней перми и триаса Европейской России. 
Им описаны новые богатые фауны позднепермс- 
ких и раннетриасовых проколофонов, показана 
принадлежность к лантанозухам загадочного 
Сраозаитиз из нижнетатарских отложений Орен- 
бургской области; совместно с ГИ. Твердохлебовой 
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описаны новые разнообразные никтеролетеры 
ГИвахненко, 1979, 1980, 1997; Твердохлебова, Ивах- 
ненко, 1984]. В состав парарептилий Ивахненко 
включал и сеймуриаморф. Выдвинутые новые идеи 
в функциональной морфологии и эволюции пара- 
рептилий оказали заметное влияние на представле- 
ния о биологии этих тетрапод. 

В исследованиях Готье, Клюге и Роу также вы- 
деляются парарептилии, но без батрахозавров и 
диадектов, перенесенных опять в амфибий [Саи- 
(Мегеса]., 1988а, Ъ]. Эти авторы исключают из со- 
става парарептилий черепах, которые, по их мне- 
нию, связаны родством с капторинидами и ответв- 
ляются от основного ствола рептилий после 
парарептилий. Первым же ответвлением от обще- 
го ствола амниот они считают не парарептилий, а 
зверообразных рептилий, следуя в этом Гудричу: 

В настоящее времы парарептилии принимают- 
ся, если, конечно, не всеми, то мпогими исследова- 
телями, но сеймуриаморф и диадектов обычно от- 
носят камфибиям [Котпег, 1964, 1966, 1968; Вепёоп, 
1991; Гее, 1993Ъ, 1995, 1997а; Е1зсЬтап, 1993; 
ОеВгара, Керре|, 1997]. Лорен и Рейс [Тапп, Ке!52, 
1995, 1997] исключают диадектов из состава амни- 
от и помещают их в системе между ссеймуриамор- 
фами и рептилиями. Мы, однако, следуем Берма- 
ну, отделившему диадектов от амфибий на основа- 
нии наличия у них зиргаосс!р а]е, положения 
задневисочного окна и горизонтального направле- 
ния парокципитальных отростков [Вегтап, 2000]. 
В недавно опубликованной сводкс по амфибиям 
диадекты рассматриваются как сестринская груп- 
пы амниот за пределами и собственно амфибий, и 
амниот [АтрЫМап..., 2000]. 

Более дискуссионным мы считаем положение в 
системе рептилий черепах. Большинство авторов, 
следуя Грегори, Олсону и Хюне, придерживается 
мнения о принадлежности черепах к парарепти- 
лиям или к эквивалентой им группе, но М. Бентон 
еще недавно сближал черепах с капториноморфа- 
ми [ Вепбоп, 1991], а М. ДеБрага и О. Риппель скло- 
няются к мысли о связи черепах с предками зав- 
роптеригий [РеВгара, Елерре|, 1997]. Бентон, прав- 
да, в последнее время уже связывает черепах с 
парарептилиями, но употребляет теперь вместо 
термина «парарептилии» более традиционный 
(устаревший?) термин «Апар$!Ча» [Вешоп, 1997]. 

Ивахненко [1987, с. 19] приводит следующий 
диагноз парарептилий, базирующийся на прими- 
тивных представителях этой группы, включая сей- 
муриаморф. Низшие парарептилии у Ивахненко 
признаются анамниями (при этом оговаривается, 
что высшие формы - амниоты) и характеризуют- 
ся коротким, параболическим черепом с крышей 
ангуститабулярного типа и уплощенным закры- 
тым небом. Кости щечного комплекса соединяются 


с теменным щитом на всем протяжении контакта 
зубчатым швом без резкого перегиба между темен- 
ным щитом и щекой. На затылочном крае щеки по 
всей высоте располагается глубокая (ушная) вы- 
резка. Хорошо выражены парафенестральные и 
базиптеригоидные крылья парасфеноида. У наи- 
более примитивных форм не сформирован комп- 
лекс атлант-эпистрофей. Имеется покров из рого- 
вых чешуй. 

Эта характеристика нуждается в некоторых 
комментариях. Про анамниотность можно уверен- 
но говорить только в отношении примитивных сей- 
муриаморф. Зубчатый шов между щекой и темен- 
ным щитом (зиргабетрога|е) характерен для ти- 
пичных сеймуриаморф и для диадекта, но он не 
выражен, например, у Глтяозсей$ и, по-видимому, у 
примитивной сеймуриаморфы (Левета из верхнего 
карбона Казахстана [Таигт, 2000, рис.7]. Ивахнен- 
ко считает, что настоящая ушная вырезка с бара- 
банной перепонкой развивается лишь в дальней- 
шей эволюции группы пнарарептилий, но у сейму- 
риаморф ушная вырезка и окостеневаютщая часть 
$барез в целом построены как у типичных темно- 
спондильных лабиринтодонтов, для которых и 
Ивахненко [1987, рис. 36] принимает наличие ба- 
рабанной перепонки. У Гладесе; и Зеаеаа ушная 
вырезка развита в более типичном для рептилий 
положении - по заднему краю здпатозит и 
диа4габита, причем у диадекта барабанная перепон- 
ка обызвестеневает и прикрепляется только к квад- 
ратной кости [\\Уа(зоп, 1954; О[5оп, 1961]. Интерес- 
но, что у примитивных рептилиоморф 5о/[епойоп- 
заити; и Серйутояевиу ушная вырезка тоже по 
положению ближе к рептилийной -— она развита 
по заднему краю зднатозита, и там же, по-видимо- 
му, прикреплялась барабанная перепонка [Сагго!, 
1972]. ${арез у этих рептилиоморф не обнаружен. 
Ноу диадектов расширенная слуховая косточка 
(${арез) сильно отличается от сеймуриаморфной, 
хотя главный ствол ее направлен, как у сеймуриа- 
морф и темноспондильных лабиринтодонтов, на- 
ружу и несколько вверх к ушной вырезке [О15оп, 
1966а]. Наличие комплекса атлант-энистрофей 
характеризует и парарептилий, и сеймурию; хотя 
атлант сеймурии имеет парный плевроцентр 
[Вегтап её а[., 1987], но у типичных парарептилий 
комплекс атлант-эпистрофей развит вполне ти- 
пично. Нельзя не отметить также наличие у всех 
парарептилий крупного теменного отверстия. До- 
бавим, что у парарептилий (без черепах, но с сей- 
муриаморфами) имеется также характерная утол- 
щенность невральных дуг, свойственная также и 
типичным капториноморфным котилозаврам, кро- 
мепримитивного семейства Ртобогоуг!Чае. 

Но данные о роговых чешуях у примитивных 
парарептилий, свойственных, по мнению Ивахнен- 
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ко [1987], итипичным батрахоморфным лабирин- 
тодонтам, на наш взгляд, недостоверны. Доказа- 
тельством наличия на голове рогового четтуйчатого 
покрова может служить, по Ивахненко, ямчато-гре- 
бенчатая радиальная скульптура крыши черепа. 
Ивахненко не исключает, что и у парарептилий, и 
у батрахоморф границы роговых чешуй и покров- 
ных костей совпадали. Это аргументируется нали- 
чием вдоль всех швов крыши черепа гладких по- 
лос, окруженных пористым валиком. 

У Лорена и Рейса [Таигп, Ве!52, 1995, 1997] ди- 
агноз парарептилий, разделенных на диадекто- 
морф и собственно парарептилий, выглядит не- 
сколько иначе и он менее полный, поскольку эти 
авторы концентрируют внимание только на апо- 
морфных признаках, отличающих диадектоморф 
от сеймуриаморф. Они указывают, что в отличие 
отсеймуриаморф, розбраче(а!е у диадектид и, обыч- 
но, у парейазавров непарное (эта кость утрачена у 
проколофонов). Затылочный фланг чешуйчатой 
кости хорошо развит из числа парарептилий толь- 
ко у проколофонов, но недавно такой фланг опи- 
сан у [лтпозсей$ [Егасаззо, 1987]. У диадектоморф, 
в отличие от сеймуриаморф и других парарепти- 
лий, по верхнему краю подвздошной кости развит 
хорошо выраженный шельф, но задний отросток 
подвздошной кости особенно хорошо развит толь- 
коу [тпозсей$ и зеадеа. 

Олсон при установлении парарептилий ставит 
восновании этого подкласса сеймуриаморф. В этом 
ему следует и Ивахненко, возводящий парарепти- 
лий в ранг особого класса (в своей новой работе он 
[ГИвахненко и др., 1997] соединяет парарептилий, 
принимаемых в ранге подкласса, с прочими репти- 
лиями в классе КериЙотогрВа). Но Ивахненко 
вслед засеймуриаморфами помещает проколофо- 
нов, тогда как Олсон вместе со всеми последующи- 
ми авторами связывает с сеймуриаморфами диа- 
дектид. У Ивахненко проколофоны в ранге отряда 
включаются вмссте с сеймуриаморфами в подкласс 
Вабгаспозаита [Ивахненко, 1987] или Зеутоина- 
тогрЬа |Ивахненко и др., 1997]. Диадектиды пер- 
воначально вместе с парейазаврами и черепахами, 
принимаемыми в ранге отряда, входили в подкласс 
Пуадескозаита [ Ивахненко, 1987]. Ивахненко уста- 
навливает также новый отряд МуцегоееготогрВа, 
в который он объединяет никтеролетеров и лантано- 
зухов из верхней перми Европейской России. В его 
системе никтеролетеры поставлены в основании 
диадектозавров перед диадектоморфами. В работе 
1997 г. он изменяет наименование подкласса диа- 
дектозавров на СВеошатогрВа и рассматривает 
никтеролетеров в ранге подотряда парейазавров. 
Позднее Ивахненко [2001] указывал, что введение 
наименования СБеошатогрра связано с исключе- 
нием диадектов из состава парарептилий. В пре- 


Рис. 1-1. Гладесе; ядеторейсиу Соре, 1878 (по: [Саггой, 1969с]). 
а - скелет, б — череп снизу, в — череп сбоку, г — череп сзади. Нижняя пермь США. Длина черепа около 50 см 


жних вариантах системы парарептилий у Ивах- 
ненко сеймуриаморфы, тяготеющие к амфибиям, 
сближались с проколофонами, считающимися не- 
сомненными рептилиями (подкласс Ваёгасфозаипа: 
[Ивахненко, 1987; Ивахненко и др., 1997]). При этих 
вариантах классификации парарептилии в перво- 
начальном объеме Олсона распределяются по 
классам амфибий и рептилий. Отметим, что чере- 
пахи, включаемые в парарептилий и всистеме Ло- 
рена и Рейса, у этих авторов включаются в таксон 
Тези тотвогрВа, объединяющих черепах и проко- 
лофонов [Таигп, Ке!52, 1995, 1997]. 

Однако в системах большинства других авто- 
ров, где сеймуриаморфы вместе с диадектами при- 
числены к амфибиям, собственно парарептилии 
естественно входят в класс рептилий. Отметим, что 
большинство современных авторов сближает про- 
колофонов нес сеймуриаморфами, а с другой груп- 
пой общепризнанных рептилий - парейазаврами. 
Вновейшем варианте системы парарептилий (без 
диадектов) Ивахненко [2001] разбивает эту группу 
натри надотряда: ЗеутоинатогрВа, Ргосо!орБопо- 
тогрва и Съ@отатогрЬа. Последний падотряд 
включает парейазавров и черепах. К, сожалению, 
Ивахненко [2001] не приводит мотивов исключе- 
ния диадектоморф из парарептилий. Без этого ис- 
ключение диадектов выглядит неубедительным. 
Напомним, что практически всеми современными 
авторами диадекты помещаются между сеймуриа- 
морфами и «настоящими» рептилиями или пара- 
рептилиями, причем диадектоморфы обычно пре- 
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дельно сближены с «настоящими» рептилиями 
[Саи ег её а|., 1988; Г.отаБага, Зита, 1992; 
Гаиии, Ве152, 1995; ОеВгара, Клерре|, 1997; Вепбоп, 
1997; Гаитт, 2000]. Отметим, что у Готье, Клюге и 
Роу между сеймуриаморфами и диадектоморфами 
вклинивается близкий к гефиростегидам бо[еподоп- 
5аитиз, а в последних двух публикациях между сей- 
муриаморфами и диадектами помещены лепоспон- 
дильные амфибии. 

Все это дает дополнительные основания к ис- 
ключению из парарептилий не только диадекто- 
морф [Ивахненко, 2001], но и сеймуриаморф 
[О[боп, 1965]. С исключением из парарептилий так- 
же и черепах выделение этой группы во многом 
утратило бы первоначальный смысл [О[5оп, 1965]. 
Но большинство современныхавторов, принимаю- 
щих концепцию парарептилий, относят к после- 
дним, кроме проколофонов и парейазавров, также и 
черепах, и, вслед за Ромером, еще и миллерозавров. 

Диадектоморфы (Оза4есотогрВа). Мы при- 
нимаем здесь диадектоморф в объеме, предложен- 
ном Хитоном [Неафоп, 1980], включавшим тудатри 
семейства: ГладесИ9ае, ТлтпозсеНдае и 'Тзеа]айае. 
Отметим сразу же, что эти семейства, кроме мас- 
сивного окостенения зиргаоссриае, отсутствия на 
затылке большого задневисочного окна и удлинен- 
ной носовой кости, протягивающейся от глазницы 
до ноздри (или до зерботахШаге), объединяет уди- 
вительно мало общих признаков. Небные клыки, 
характерные для сеймуриаморф, у парарептилий 
отсутствуют. Массивное окостенение боковой стен- 


ки ушной капсулы, образующей, как у сеймуриа- 
морф, вытянутый наружу ушной канал, характе- 
рен для Радесёе; и Зеареа, но этот канал практи- 
чески не развит у Гиппо5сейз. Небо закрытого типа 
у Да4есез, ноу Теда и [лтпо5сей$ имеется узкая 
межптеригоидная щель. Поперечные отростки ите- 
ригоидов у Гладесёе$, в отличие от Зеадеиа, [Атпо- 
5сейз и сеймуриаморф, практически не развиты. 
Ушная вырезка, хорошо развитая у Гладесёез и 
Тзеаейа, отсутствует у [лтпозсей$, и по этой причи- 
не последний род долго относили к капториномор- 
фным котилозаврам. Подобные отличия внушают 
сомнения в монофилии диадектоморфных котило- 
завров. Но Кэролл отмечает на неясные признаки 
сохранения у молодых особей Пеалеаа и Глтпозсей$ 
следов остатков боковой линии, что может указы- 
вать на сохранение этими диадектоморфами вод- 
ной стадии в развитии и на их анамниотность 
[Саггой, 1991 |. 

Диадектиды (сем. Гладесиаае), по которым на- 
звана группа диадектоморфных котилозавров, 
происходит из верхов карбона и нижней перми 
(формация Уичита) Северной Америки (США). 
Тиновой род Гладесёе; — необычно крупная для сво- 
его времени рептилия длиной до 2,5 м (рис. 1-1). 
Кун [КаБл, 19695] называл диадекта формой «$1 
вепей$», изолированной от всех известных тетрапод. 

У диадекта имелось 24 предкрестцовых позвон- 
ка, из которых передние два были построены по 
типу рептилийного атланта и эпистрофея [Зипи4а 
её а|., 1992]. Крестцовых позвонков два. Лопатка 
массивная, коракоид неподразделенный. Тазовый 
пояс пластинчатый, задний отросток подвздошной 
кости относительно очень короткий, как и у других 
диадектоморф с шельфом по верхнему краю. Пар- 
ные конечности массивные (особенно плечевая 
кость) и удлиненные, Проксимальные кости сто- 
пы очень большие и построены по типу характер- 
ных для рептилий пяточной (НБч|ате) и таранной 
(азбгаса[$) костей; последняя происходит путем 
срастания ИЫа[е, 1п6егте Тата и сещгае ргохипа[е. 
Фаланговая формула 2, 3, 4, 5, 3 (4). По большин- 
ству этих признаков диадект похож на других при- 
митивных рептилий, рассматриваемых прежде как 
котилозавры [Сазе, 1905]. Но отметим, что комп- 
лексный астрагал у диадектид образовался, скорее 
всего, независимо от других рептилий [Вегтап, 
Непис, 2003]. 

Более необычен череп с зачаточным вторичным 
небом изотростков небных костей, низко расположен- 
ным челюстным сочленением, опущенным намного 
ниже затылочного, и массивной очень высокой ниж- 
ней челюстью. Имеются четыре долотовидных резца 
ирасптиренные поперечно немногочисленные щечные 
зубы в числе не более 13 [Кирп, 1972]. Задние че- 
люстные зубы (кроме последних в ряду) особенно 


46 


резко расширены и обычно имеют по три бугорка -— 
центральный, наружный и внутренний [КиБп, 
1972]. На изображении у Хитона передний максил- 
лярный зуб клыкообразный [Неабоп, 1980, рис. 3,4], 
но данные других авторов не подтверждают этого. 
Судя по зубам, диадект питался растительной пи- 
щей, его даже называют древнейшим раститель- 
ноядным тетраподом, но по мнению О, Куна, диа- 
дект могбыть и вссядным животным [Кирп, 1972]. 
Небные зубы образуют парный срединный ряд на 
птеригоидах и сошниках. Озубленные поперечные 
фланги птеригоидов, так характерные для сейму- 
риаморф и большинства примитивных рептилий, 
у диадектов, как и у черепах, зачаточные [Сазе, 
1911]. Затылок глубоко вогнутый с массивным 
зиргаоссрНае, не прикрытой заднетеменными ко- 
стями. Межвисочных костей обычно нет, но темен- 
ные образует выросты, разделящис заднелобные и 
верхневисочные кости, заглазничная кость контак- 
тирует с чешуйчатой. В редких случаях (Гладесёе; 
заппивиее!етз15) сохраняются самостоятельные 
межвисочные кости, развитые на месте боковых 
выростов теменных костей [Кирп, Табагтоу, 1972]; 
индивидуально самостоятельная межвисочная 
кость может сохраняться и у типового вида Г4ааес- 
1е; Я4еторейсиз [О]зоп, 1950]. Парокципитальные 
отростки короткие и направлены не к квадратной 
кости, как у типичных рептилий, а к таблитчатой, 
у ее контакта с чешуйчатой костью [Сагго!|, 1969с; 
Неабоп, 1980]. Теменное отверстие очень больное. 
Дермальные кости крыши черепа утолщенные и 
губчатые по структуре, что, возможно, указывает 
на развитие остеодермального покрова. 

Ушная вырезка расположена по заднему краю 
квадратной кости, как у черепах, а не вчешуйчатой 
(и надвисочной), как у семуриаморфов, никтеро- 
летеров и проколофонов. Известны находки экзем- 
пляров с обызвестневшей барабаной перепонкой 
[О[боп, 1966Ъ]. Слуховая косточка относительно 
массивная проксимально, где она соединяется уп- 
лощенным коротким отростком с барабанной пе- 
репонкой. Дистально слуховая косточка переходит 
в загибающийся вниз длинный и относительно 
тонкий отросток, соединяющийся с задней поверх- 
ностью квадратной кости над медиальным мыщел- 
ком челюстного сочленения: этот отросток сравни- 
вают с гиоидным эмбриональной слуховой косточ- 
ки современных рептилий. Слуховая косточка 
диадекта не может быть отнесена ни к завропсид- 
ному, ни ктеропсидному типу, она резко отличает- 
ся от слуховой косточки современных черепах и 
известных в этом отношении сеймуриаморфов 
[ОБоп, 19668]. 

Диадекты (Гладесе$ абзи$) недавно были об- 
наружены в нижней перми Германии [Вегтапеёа|., 
1998], в том числе новый, еще не описанный род 


Рис. Ш-2. [атлозсей$ рамой ЗУПИзтоп, 1911 (по: 
[{Вотет, 1946], из: [Чудинов, 1964а]). 
Череп: а — сверху, б — сзади, в — снизу, г — сбоку. Длина 
черепа 24 см. Нижняя пермь, США 


[Вегтап еф а|., 2000]. Из верхнего карбона Север- 
ной Америки известны еще один или два рода диа- 
дектид, другой род происходит из нижней перми 
Западной Европы (Саксония и Чехия). Предполо- 
жение, что диадекты переходили к растительнояд- 
ному питанию, поддерживалось рядом авторов 
[Нобоп еса|., 1997, хотя в этом отношении диадек- 
ты менее специализированы, чем болозавры 
[Вегтап её а|., 2000]. 

Родственные связи диадектов не ясны. Ныне 
почти все авторы выводят диадектид из состава 
парарептилий и сближают их ссеймуриаморфами 
[Вегтап ефа|., 1992]. ДеБрага и Риппель [ ОеВгара, 
В ерре}, 1997 ] помещают их на кладограмме между 
сеймуриаморфами и синапсидами, но это ни в ма- 
лой степени не раскрывает специфику диадектов. 
Несомненное морфологическое сходство с сейму- 
риаморфами может указывать только на отдален- 
ное родство обеих групп. У одного из древнейших 
родов, причисляемых к диадектидам — Пезтаюдоп 
из верхнего карбона Колорадо — затылочные кос- 
ти, по крайней мере, у молодой особи, не срастают- 
ся другс другом, и имеется задневисочное окно, ог- 
раниченное снаружи таблитчатой костью |[ Уаиёйп, 
1972]. Конфигурация затылка по этим признакам 
резко отличается от диадектовой. 

Лимносцелиды (Тлтпозсейаае) известны по 4-5 
родам из верхнего карбона и нижней перми Север- 
ной Америки. Ватсон [ \/а65оп, 1917] отнес род 
И/тпозсейз к капториноморфам главным образом 
по причине отсутствия у него ушной вырезки, но 
отмечал его большую примитивность. Ромер 
[Вотег, 1946] предположил, что [итяозсей$ близок 
к примитивнейшим предкам рептилий. Хитон 
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[Неаол, 1980] присоединил лимносцелиса к диа- 
дектоморфным котилозаврам. В отличие от соб- 
ственно диадектид лимносцелиды не имеют ушной 
вырезки, а их птеригоиды образуют типичные для 
рептилий озубленные поперечные фланги, но ос- 
тальные небные зубы отсутствуют. Череп, а осо- 
бенно нижняя челюсть, заметно ниже, чем у диа- 
декта. Челюстное сочленение не вынесено далеко 
вниз, как у диадекта (рис. П-2). Имеется неболь- 
шая межптеригоидная яма. 

Зиргабетрога\е у лимносцелид впереди широко 
соединяется с розботЬа[с и, в отличие от диадек- 
тид, никаких признаков наличия ицегетрога[е 
между костями не имеется. Слуховая косточка у 
лимносцелид не описана. Крыша черепа сзади кон- 
чается заднетеменной костью, которая, в отличие 
отсеймуриаморф, непарная, затылоку них верти- 
кальный. Парокципитальный отросток короткий 
и почти горизонтально направленный, затылоч- 
ный фланг {аб[аге смыкается сего наружным кон- 
цом. По некоторым данным [Вегтап её а|., 1992], 
затылочный фланг фабу!аге необычно сильно раз- 
вит и занимает место сквамозумного фланга Рюо- 
союрйоп и казеидного — пеликозавра Сопиотйип- 
сйиз, эти данные в отношении лимносцелиса нуж- 
даются в проверке. Долгое время считалось, что у 
лимнпосцелиса, как и у диадекта, задневисочное окно 
небыло развито [Ниепе, 1913; КиВп, 19695; Неафоп, 
1980]. Но Ромер [Вотпег, 1946] описал небольшое 
заднсвисочное окноу Рйпио5сей$ раш5 между вер- 
хне-наружным концом парокципитального отрос- 
тка и {аб Шаге, а относительно недавно в несколько 
измененном положении оно было описаноу моло- 
дой особи Гитпозсей; раша ниже и внутри от за- 
тылочного фланга здиатозит, который раньше 
относили к саб \Шаге [Егасаззо, 1987]. В отличие от 
типичных пермских капторинид челюстные зубы 
улимносцелид однорядные, причем они сохраня- 
ют, хотя и в несовершенном виде, лабиринтодон- 
товую складчатость дентина на зубах. Премаксил- 
лярные зубы заметно удлинены. 

Лимносцелиды — животные мельче, чем диадек- 
ты, но более крупные, чем капториниды: длина тела 
у них может превышать 2 м, парные конечности 
много короче и нетакие массивные, как и у диадек- 
та. Число предкрестцовых позвонков (26) больше, 
чему диадекта, а шея удлинена до 6 позвонков, при- 
чем расширенные задние шейные ребра прикреп- 
ляются к лопатке [Кибп, 1969Ъ]. Удлиненный хвост 
с сильными гипапофизами может указывать на 
приспособление к плаванию. Кроме того, у [4тпо- 
5сейз, в отличие от диадекта и настоящих репти- 
лий, в стопе не сформирован еще астрагал — 
ицегпеЧилт остается самостоятельным. Коракоид 
у лимносцелиса оставался неподразделенным 
[Кирп, 1969]. Но основные отличия лимносцелид 


Рис. Ш-3. Беадеа сатра Узиврл, 1964 
(по: [Неабоз, 1980]. 
Череп: а — сверху, б — снизу, в - сзади. Длина черепа 12,5 
см. Нижняя пермь, США 


от капториноморф сводятся к двум признакам: 
1) накрыше черепа у лимносцелид сильно развита 
надвисочная кость, образующая широкий контакт 
с заглазничной костью, по этому признаку “тпо- 
5сейз сходен с ЖезНойтапа и микрозаврами; 2) че- 
пгуйчатая кость (5диатозит) у лимносцелид не 
образует шовного сочленения с надвисочной, так 
что «щека» у них лишь рыхло прикреплена к кры- 
ше черепа. По этому признаку лимносцелиды 
сходны с ИезНойапа и СервугозеЧае. Оба этих 
признака являются примитивными, но трудно ска- 
зать с уверенностью, что на основании их наличия 
можно относить лимносцелид к диадектоморфам 
хотя бы на правах особого семейства, как это сде- 
лали Хитон [Неафюг, 1980], а также Д. Берман и 
С. Сумида [Вегтап, Зита, 1990]. 

Цеайяиды (Тзеадайаае) известны по единствен- 
ному виду Зеалеаа сатр1 из нижнепермской серии 
Катлер Юты, США (Уаизрп, 1964). Это животное 
заметно меньше диадекта — длина черепа Зеааиа 
составляет всего 12,5 см (рис. Ш-3). Череп умерен- 
но высокий, как у Глтпозсей$, нижняя челюсть выше, 
чем у последнего, но много ниже, чем у диадектид. 
Как и у всех диадектоморф, имеется крупное 
зиргаоссрИае; задневисочных окон, как и у диа- 
дектид, нет. Челюстное сочленение расположено 
лишь немного ниже затылочного. Задний край кры- 
ши черепа образован парными таблитчатыми и 
заднетеменными костями. Как индивидуально у 
диадекта, теменная кость с боковым выростом, от- 
деляющим надвисочную кость от заглазничной и 
заднелобной. Теменное отверстие очень большое, 
но вотличие от диадекта оно удлинено продольно, 
ане поперечно. Имеется и длинная ушная вырезка, 
более похожая на сеймуриевую, чем на диадекто- 
вую. Тело слуховой косточки построено по диадек- 
товому типу, но тимпанальный отросток более 
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длинный и тонкий, а квадратная ветвь лучше око- 
стеневает. В строении неба обнаруживается сход- 
ство с Гиипозсей$, но межитеригоидная яма лучше 
развита. Поперечные фланги птеригоидов хорошо 
развиты, но зубов на них, в отличие от [4тпозсей$, 
нет. Небные зубы у Зеаиа не развиты. Челюст- 
ныезубы конические, заостренные, премаксилляр- 
ные удлинены, но в меньшей степени, чем у 
ГАатпозсей$, посередине максиллярного зубного 
ряда один зуб усилен наподобие клыка [Мозз, 1972; 
Неабоп, 1980]. В посткраниальном скелете отмечает- 
ся некоторое сходство Тзеа71а с диадектом и лимнос- 
целисом [М/аШсег, 1998]. Подвздошная кость с длин- 
ным задним отростком. Плечевая кость с гипертро- 
фированным энтэпикондилюсом [Мозз, 1972]. 

Уже из этого можно видеть переплетение в стро- 
ении Зеарма признаков двух таких далеких се- 
мейств, как диадектиды и лимносцелиды. Больше 
близости Беата обнаруживает с диадектидами, но 
уверенно можно говорить только о близости всех 
диадектозавров к первичным рептилиям. Недоста- 
точно обосновано и высказывающееся раньше 
предположение [Табагтот, 1972] о возможной бли- 
зости Зеатейа к никтеролетерам. 

Никтеролетеры (Мусего]ебегАа). Эти пара- 
рептилии известны по двум-трем семействам, по- 
чти исключительно из верхней перми Восточной 
России (верхнеказанский подъярус Башкирии и 
Оренбургской области, нижнетатарский подъярус 
Архангельской области, верхнетатарский подъя- 
рус Кировской области). Всего из России описано 
тесть родов этих тетрапод, еще один — изнижней 
перми Оклахомы, США, Эти некрупные тетрапо- 
ды обычно имеют укороченную слезную кость, на- 
много не достигающую ноздри, сильно развитые 
поперечные отростки птеригоидов, задневисочное 
окно небольшое или практически отсутствует, са- 
мостоятельное пцегетрогае не развито, челюст- 
ные зубы мелкие. В изучение никтеролетеров и лан- 
танозухов из России в последнее время особенно 
большой вклад внес Ивахненко [1980, 1987, 1997, 
2001], частично в сотрудничестве с Твердохлебо- 
вой ['Твердохлебова, Ивахненко, 1984]. 

Никтеролетеры - некрупные животные с упло- 
щенным треугольным черепом, болыпими глазни- 
цами, очень большой ушной вырезкой сеймуридно- 
го типа, но относительно более крупной и вдающей- 
ся далеко вперед между надвисочной и чешуйчатой 
костями. Череп длиной 3,8—10,0 см, у Юраеозаитиз, 
выделяемого в семейство КЫ!раеозаиг!Чае — до 
13 см. Характерная ямчатая скульптура костей 
крыши черепа связана, по мнению Ивахненко [ 1987, 
2001], с покрытием головы крупными кожными 
железами. Теменная часть черепа короткая, с рас- 
положенным у его заднего края большим темен- 
ным отверстием (рис. 11-4). У никтеролетерид, 
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Рис. Ш-4. Мусето[еет тер; ЕЁетох, 1938 (по: [Ивахненко, 1987]. 
Череп: а - сверху, б — снизу. Длина черепа около 5 см. Нижнетатарский подъярус, уржумский горизонт; Россия, 
Архангельская область 


вотличие от диадектоморф и типичных амфибий, 
слезная кость короткая и намного не достигает ноз- 
дри; по этому признаку никтеролетеры сходны с 
большинством других рептилий, кроме парейа- 
завров. Но у ТоЁо5аигиз слезная кость входит в 
край ноздри. 

Межглазничная часть черепа узкая, лобные ко- 
сти входят в край глазнии. Задний край черепа об- 
разован короткими таблитчатыми и парной, по 
крайней мере в некоторых случаях, заднетеменной 
костью. На затылке имеется задневисочное окно. 
У ТоРозаити$ заднетеменные кости на крыше чере- 
па образуют тонкие пластинки, перекрывающие 
сверху теменные кости и доходящие до теменного 
отверстия [Ивахненко, 1979]. Глазницы разраста- 
лись назад от глаз и в задней части вмещали часть 
челюстных аддукторов [Ивахненко, 1979]. У одно- 
го вида (Токозаитиз реГотайиз из вернеказанских 
отложений Оренбурской области) описано неболь- 
шое отверстие между скуловой, чецтуйчатой и квад- 
ратноскуловой костями — возможно, зарождающе- 
еся височное окно [Твердохлебова, Ивахненко, 
1984]. Поперечные фланги птеригоидов хорошо 
развиты. Небные зубы некрупные, они образуют 
продольные ряды на птеригоидах, сошниках и неб- 
ных костях и развиты также на птеригоидных по- 
перечных флангах. Известные в этом отношении 
никтеролетеры имеют три крестцовых позвонка, 
плечевой пояс у них, как иу типичных рептилий, с 
двойным коракоидом, а тазовый пояс — без антра- 
козаврового верхнего выступа на подвздошной ко- 
сти. Укажем в заключение, что бугорок на квадрат- 
ной кости для гиоидного отростка слуховой кос- 
точки, подобный описанному у диадекта и Зеалеа, 


49 


имеющих сходно построенную ушную вырезку, у 
никтеролетеров не обнаружен. 

Ефремов, сближающий никтеролетера с прими- 
тивным проколофоном МусНрйгитеги$ из той же ме- 
зенской фауны, предположил, что ушная вырезка 
развивалась у никтеролетера лишь на поздних ста- 
дих онтогенеза. Он ссылался на череп маленького, 
возможно, ювенильного тетрапода из Мезенской 
фауны, вдвое меньшего, чем голотип никтеролете- 
ра, но не имевшего совсем ушной вырезки. Эту фор- 
му отличает также относительно более удлинен- 
ный и узкий череп. Но нет никаких оснований от- 
носить эту особь к никтеролетеру; этот экземпляр 
может оказаться ювенильной особью мезенского 
проколофона Мусйрйтитеи; или новой формой, 
близкой кэтому проколофону. 

Ушная вырезка и обнаруженная недавно меж- 
височная кость, у токозаврид срастаютцаяся с над- 
височной [ Ивахненко, 1987, 2001 |, сближают ник- 
теролетеров с сеймуриаморфами. Напомним, что 
пцегетрога]е отсутствует не только у типичных 
рептилий, но даже у раннекарбоновой И5оНтапа. 

Никтеролетеры, по-видимому, образуют тупи- 
ковую ветвь эволюции, отдаленно родственную 
сеймуриаморфам. Но полностью исключить воз- 
можность тесного родства никтеролетеров с при- 
митивными проколофонами, принимаемую, в час- 
тности, М. Ли [Тее, 1997а,Ъ |, все же было бы преж- 
девременно. Надо отметить также признаки, 
сближающие никтеролетеров с лантанозухами: 
треугольная форма черепа, резко расширяющегося 
кзади, а также развитие по небу многочисленных 
продольных рядов мелких «шагреневых» зубчиков. 
У ТоЁозаигиз$ зубы на птеригоидных флангах 


несколько укрупнены, но зато эта форма имеет ма- 
ленькое нижнее височное окно, из которого можно 
вывести височное окно лантанозуха. У Масто@ег 
такого окна нет, крыша черепа у него покрыта не- 
высокими бугорками. Ивахненко считает никтеро- 
летеров и лантанозухов возможно близкими к пред- 
кам черепах. 

Никтеролетеры первоначально относились 
И.А. Ефремовым к проколофонидам семейства 
МусирЬгигеНдае. Ромером никтеролетеры были 
выделены в особое подсемейство в составе проко- 
лофонид [Котет, 1956]. Л.П. Татаринов придал им 
рангсамостоятельного подотряда, близкого к сей- 
муриаморфам [Табагтот, 1972], Хитон [Неабоп, 
1980] относит никтеролетеров в ранге семейства к 
сеймуриаморфам. Но Ли сближает никтеролете- 
рид с МусирргигейЧае и помещает их в основание 
проколофонов [1.ее, 1987а, с]. 

К никтеролетерам, кроме Мусгего|ейег!Чае, не- 
сомненно относятся ТоКозаиг!Чае. Но принадлеж- 
ность к никтеролетерам мало изученных В Мраео- 
заиг!Чае, известных только по одному виду Вйра- 
еозаитиз псизрлает$ [Чудинов, 1957], сомнительна. 
Наличие у рипеозавра ушной вырезки и пцегет- 
рога]е не установлено, этот тетрапод отличается от 
типичных никтеролетерид несколько большими 
размерами, удлиненной слезной костью, достига- 
ющей ноздри, и трехзубчатыми «листовидными» 
зубами. В стопе рипеозавра хорошо выражен аст- 
рагал. П.К. Чудинов [1957] относил рипеозавра к 
архаичнейшим парейазаврам, М.Ф. Ивахненко 
[2001] считает рипеозавра растительноядным де- 
риватом токозаврид. 

Лантанозухи (Гап@фапозисШа). Наиболее нео- 
бычны из пермских парарептилий, пожалуй, лан- 
танозухи, представленные тремя родами из ниж- 
нетатарского подъяруса верхней перми России 
(Татария, Архангельская и Оренбургская облас- 
ти). Наиболее известен лантанозух (Гашйапози- 
сйи5$) из нижнетатарского подъяруса Ишеева в Та- 
тарии [Ефремов, 1946]. Затем были описаны 
[Ивахненко, 1980] из уржумского горизонта ниж- 
нетатарского подъяруса Гатйатсиз ететозл (Ар- 
хангельская область) и Сра[созаити; и®аповае 
(Оренбургская область), а также был определен в 
качестве еще одного лантанозухида Сва[созаитиз 
705Яси5 из Каргалинских рудников Оренбурской 
области [Каландадзе, Ивахненко, 1984], относив- 
шийся раньше к темноспондильным лабиринто- 
донтам. 

Лантанозух Гатйапозисйизх ша{5от обладает 
широким и резко уплощенным черепом длиной 
около 19 см (рис. П-5). Крыша черепа у лантано- 
зуха покрыта мелко ячеистой скульптурой, в щеч- 
ной области усложненной продольными гребнями. 
Щечная область выступает назад от уровня заты- 


лочного и челюстного сочленений, задний край 
щеки орнаментирован выростами, расположенны- 
ми главным образом на верхневисочных и квадрат- 
носкуловых костях; местами выросты развиты и по 
нижнему краю черепа — в области челюстного со- 
членения, под глазницами и несколько позади уров- 
ня ноздрей. Немного позади глазниц имеется боль- 
птое височное окно, ограниченное, как нижнее ви- 
сочное окно диапсид, заглазничной, скуловой, 
квадратноскуловой и чешуйчатой костями. Глаз- 
ница переходит по нижнему краю в обширную вы- 
резку, в которой могла размещаться железа. По 
мнению Ивахненко [2001], эта железа могла иметь 
функции солевой, выделяющей избытки катионов. 
В отличие от никтеролетеров признаков самосто- 
ятельных ицегетрогаНа и развитых боковых вы- 
ростов теменных костей у лантанозухов нет, но заг- 
лазничные кости очень большие и широко соеди- 
няются с надвисочными костями. Ивахненко [1979] 
допускает комплексное происхождение заглазнич- 
ных костей, которые могли срастись с межвисоч- 
ными. Ушная вырезка не развита, слуховая косточ- 
ка не обнаружена. 

Небо с хорошо развитыми поперечными флан- 
гами птеригоидов, смещенными назад почти на 
уровень заднего края височных окон. Из области 
базиптеригоидного сочленения расходятся три 
продольных гребня, внутренний из них переходит 
впереди на сошники, промежуточный, кончающий- 
ся у заднего края хоан, — на небные кости. Пара- 
сфеноид и сошники покрыты шагренью мелких 
зубов, шагреневые зубики развиты также и вдоль 
описанных гребней, начинающихся из области ба- 
зиптеригоидного сочленения. Хоаны удлинены 
продольно, сошники очень широкие, Базиптериго- 
идные отростки выражены очень слабо, но контакт 
базипарасфеноида с птеригоидами необычно про- 
тяженный, почти в 4 раза длиннее постпарасфено- 
идной части затылочной части черепа, причем ба- 
зипарасфеноид входит в желобки на птеригоидах, 
развитых впереди от рудиментарных базиптери- 
гоидных отростков. Челюстные зубы мелкие и мно- 
гочисленные, остроконические со слегка загнуты- 
ми вершинками. 

Затылок вертикальный, челюстные сочленения 
расположены чуть сзади затылочного и несколько 
нижеего. Непарная заднетеменная и таблитчатые 
кости с крыши черепа перемещаются на затылок, 
таблитчатые кости массивные, соединяются с вен- 
трально-задней стороной зиргабетрога[е. Зиргаос- 
сре хорошо окостеневает. Парокципитальный 
отросток короткий и горизонтально расположен- 
ный. Задневисочное окно в виде крайне узкой, про- 
дольной, расположенной на стыке зиргаоссрёае, 
каБщаге и основания парокципитального отрост- 
ка. Подобное задневисочное окно имеет беутоита, 


у которой оно, правда, сильно смещено латераль- 
но, далеко отстоит от 5пргаосс1рцае и ограничено 
медиально контактом парокципитального отрос- 
тка с (аБшаге. Ивахненко [1987] указывает на на- 
личие у лантанозухов примерно 25 предкрестцо- 
вых позвонков, из которых четыре впереди крест- 
ца лишены ребер, на укороченность парных 
конечностей, а в плечевом поясе — на массивность 
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Рис. Ш-5. Гапфапозисви$ шазот Е!етотх, 
1946 (по: [Киро, Тжанпот, 1972; Ивахненко, 1987]. 

Череп: а — сверху, б - снизу, в — сзади. Длииа 
черепа около 18,5 см. Нижнетатарский подъярус, 
уржумский горизонт; Татарстан, Ишеево 


Т-образной межключицы, резко изогнутые 
ключицы, заходящие в желобки на переднем 
крае межключицы, изогнутость лопатки, слег- 
ка расширенной дистально. 

Остальные лантанозухи морфологически 
близки к описанному и умеренно варьируют 
по размерам (длина черепа у Гат йат15сиз — 
7 см, у Спа[созаигиз — 25 см). Лантанозухи, не- 
сомненно, принадлежат к примитивным па- 
рарептилиям, но определеннее об их положе- 
нии в системе трудно что-либо сказать, Сна- 
чала их относили к сеймуриаморфам, или 
батрахозаврам [Ефремов, 1946], но Ромер 
[Вотег, 1956] указал на возможную принад- 
лежность лантанозуха к парейазаврам, Тата- 
ринов [Табаптоу, 1972] выделил лантанозуха 
в особый подотряд, а Кэрролл [Саггой, 1987] 
привел лантанозухид в качестве «подотряда 
шсегае $е415» в перечне амфибий после сей- 
муриаморф. Ивахненко [2001] объединяет 
лантанозухид вместе с никтеролетерами в 
подотряд Мусегоее а, помещая его вотряд 
парейазавров подкласса СБе]ошатогрра; в 
этот же подкласс помещаются и черепахи. До 
некоторой степени в этом можно видеть воз- 
вращение к взглядам Копа [ Соре, 1898], объе- 
динившего диадектов и черепах в группе 
Сре[удозаила. Но в отличие от Копа, Ивах- 
ненко считает ближайшими сородичами че- 
репах не диадектов, а никтеролетеров и лан- 
танозухов, не известных во времена Копа. 

Аклейсторин (Асе5юттиз). Новую по- 
пытку решить лантанозуховую проблему 
предприняли ДеБрага, Рейс и Риппель 
[РеВгавба, Кетв?7, 1996; ОеВгава, Клерре|, 1997], 
относящие лантанозухид к парарептилиям, 
но сближающие с лантанозухидами и абер- 
рантного котилозавра Ас[ею7йтиз из ба- 
зальной нижней перми США (Оклахома), об- 
ладающего нижним височным окном. Это 
окно, ограниченое, как у лантанозуха, заглаз- 
ничной, скуловой, квадратно-скуловой и чешуйча- 
той костями (рис. Ш-6). ДеБрага и Риппель срав- 
нивают аклейсторина с лантанозухидами. Оба эти 
семейства они помещают в надсемейство Г.апфапо- 
зиспо!4еа. Аклейсториниды известны по единствен- 
ному виду Ас[е15ютйти$ ретойсиз, описанному в 
качестве своеобразного представителя проколофо- 
нов [Рау, 1969]. 
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Надсемейство лантанозухоидов ДеБрага и Рип- 
пель характеризуют девятью апоморфиями. Фор- 
машва между носовыми и лобными костями не по- 
перечная, как у примитивных тетрапод, а У-образ- 
ная (1). Лобные кости с латеральным выростом, 
достигающим края глазниц между предлобными и 
заднелобными костями (2). Зиргабетрога[е боль- 
шое, достигающее заднего конца крыши черепа (3). 
Оцафгаго]изае, длинное и относительно низкое у 
примитивных тетрапод, становится относительно 
высоким (4). Появляется нижнее височное окно (5). 
Заднетеменная кость становится непарной (6). 
Парокципитальные отростки направлены наружу 
ивверх к вентральной поверхности костей крыши 
черепа под небольшим углом - 45° (7). Базиптери- 
гоидное сочленение неподвижное (8). Подглазнич- 
ное окно отсутствует (9). По поводу апоморфии 7 
надо отметить, что сами парокципитальные отро- 
стки у лантанозухов очень короткие и направлены 
поперечно, косо вверх направлены только дисталь- 
ные продолжения отростков, образованные таб- 
литчатыми костями. По этому признаку лантано- 
зухи резко отличаются от никтеролетеров, у кото- 
рых парокципитальные отростки гораздо длиннее 
ииногда образованы одними заднеушными костя- 
ми, фактически, без участия таблитчатых (ВазйА1- 
поетотфазййтсиз [Чудинов, 1957 |; Масто[@етгроелсиз 
[Ивахненко, 1987]). По поводу апоморфии 8 напом- 
ним, что у лантанозухов в передней части базип- 
теригоидного сочленения край парасфеноида вхо- 
дит заостренным краем в желобок птеригоида 
[Ивахненко, 1987], так что лучше говорить о боль- 
шой протяженности и сильном ограничении под- 
вижности, чем о полной неподвижности этого со- 
членения. В дополнение капоморфиям лантанозу- 
хоидов, выделенных ДеБрага и Риппелем, добавим, 
что у аклейсторина, как и у лантанозухов, также 
имеется очень маленькое задневисочное окно в ме- 
диальном положении, хотя и более крупное, чем у 
лантанозухов, но также примыкающее к зиргаос- 
арНае. 

В остальных отношениях аклейсторин настоль- 
ко отличается от лантанозуха, что близкое родство 
этих форм представляется сомнительным. Ас[е5ю- 
ти — оченьмаленький ящер с очень высоким че- 
репом длиной всего 2,5 см. Крыша черепа, как у 
никтеролетеров, с мелкоячеистой скульптурой, ус- 
ложененная у лантанозухов продольными гребня- 
ми глазниц. В отличие от лантанозуха, затылок 
аклейсторина как бы выдвинут назад, вследствие 
чего челюстное сочленение расположено явно впе- 
реди затылочного; в меньшей степени эта особен- 
ность выражена и у некоторых никтеролетеров 
(Мучетеет, ТоКозаитиз). В отличие от лантанозу- 
хид у аклейсторина имеется слабо выраженная 
ушная вырезка в постсквамозумном положении. 
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Имеется у аклейсторина и слуховая косточка -— 
массивная, но не теропсидного типа, с неболыпим 
задним отростком (тимпанальным?), направлен- 
ным к верхней части ушной вырезки, главный 
ствол слуховой косточки спускается вдоль внутрен- 
ного края чептуйчатой кости и, возможно, соединя- 
ется с квадратной костью. Поперечные фланги пте- 
ригоидов хорошо развиты, с поперечными рядами 
зубов. Кроме того, на птеригоидах и сошниках раз- 
виты продольные ряды небных зубов. Челюстные 
зубы острые, загнутые назад, они значительно длин- 
нее, чем у лантанозухов, и такие же многочислен- 
ные [Ра|у, 1969; РеВгава, Вес, 1996]. 

Трудно сказать о степени близости аклейстори- 
на клантанозухидам, но мы можем отметить сход- 
ство с некоторыми представителями никтеролете- 
ров, особенно, с Тоозаитиз. ДеБрага и Рейс [ПеВга- 
ва, Ке!57, 1996] выделяют для аклейсторина, 
лантанозухов, проколофонов и всех их потомков 
кладистический таксон АпкугатогрВа. 

Предполагавшаяся раньше принадлежность 
аклейсторина к капториноморфам [Сагго!, 1988], 
по-видимому, лучше обоснована, хотя в большой 
мере она базируется лишь на сходстве височного 
окна аклейсторина с болозавром (болозавра Кэр- 
ролл также относил к капториномофам). Прими- 
тивные рептилии, включая диадектоморф, вообще 
так необычно разнообразны, что сказать что-ни- 
будь ясное о положении многих из них вфилогене- 
тической системе пока затруднительно. Но родства 
аклейсторина с капториноморфами и болозавра- 
ми исключать все же нельзя. 

Парейазавры (Рагеазаий Аа). Эти ящеры из- 
вестны исключительно из верхней перми, главным 
образом из Южной Африки; один род обнаружен 
также в Восточной Африке. Кроме того, в верхне- 
татарских отложениях Европейской России най- 
дено три-четыре рода, в верхней перми Западной 
Европы — еще три рода (два — в базальной верхней 
перми Германии и один род, Ее йща, в терминаль- 
ной верхней перми Шотландии), два-три рода 
описано из Китая (Шаньси) и один род и вид - из 
Бразилии («Рагаазаитиз» атепсапиз: [Агтфо, 1985а, 
Ь]). Если учесть, что в Китае и Бразилии парейа- 
завры обнаружены сравнительно недавно, то мож- 
но допустить, что парейазавры были космополи- 
тами. Всего описано до 50 видов парейазавров, из 
которых Ли [Тее, 1997с] считает описанными на 
надежно диагностируемых материалах только 16 
родов с 17 видами. Более упрощенную систему при- 
нимает Ивахненко [1987, 2001], рассматривающий 
только европейские и южноафриканские формы. 
Он разделяет парейазавров на два семейства: 
ВгадузаийЧае (с родами Втадузаитиз, Епьтийозаитиз 
и Рейачана) и Ратеазаиг!Чае (роды Ратеазаитиз, 
Ргоетта и бсиозаити$). Шотландскую Ева, а 


также сближаемые с ней черепные остатки из мес- 
тонахождения Вязники-2 Владимирской области, 
относимые раньше [ Ивахненко, 1987 | к пареайзав- 
ридам, в последних монографиях [Ивахненко и др., 
1997; Ивахненко, 2001] отнесены к подотряду 
Мусегоеен а в ранге особого семейства. 

В 2003 г. из верхней перми Нигера (формация 
Моради) по изолированному черепу без нижней 
челюсти и без зубов описан еще один аберрантный 
парсйазавр Випоз{е20$ аРорапез5 [З1Чог, еб а1., 2003]. 
Буностегос — среднего размера парейазавр с чере- 
пом длиной около 28 см. Необычными чертами это- 
го парейазавра являстся массивные боковые вы- 
росты, образованные предлобными костями, а так- 
же наличие позади теменных костей широкого 
заднего фланга, образованного заглазничными и 
надвисочными костями. Непарная заднетеменная 
кость не доходит до края этого фланга. На пере- 
днем крае морды имеются округлыс выросты, об- 
разованные носовыми костями. Авторы отмечают 
также сочленение (? подвижное) между носовыми 
и лобными костями. Положенис в системе бупосте- 
госа остается совершенно неясным. 

Парейазавры - крупные массивные раститель- 
ноядныеящеры длиной обычно 1,5-3,0 м, но отдель- 
ные формы были много мельче, например, у 
Мапорапа шсЁйо}й череп имел в длину только 15 см. 
Зубы сжатые с боков, листовидные, с пильчатым 
краем, напоминающие зубы примитивных расти- 
тельноядных динозавров. Череп короткий и ши- 
рокий, с выростами по краям щеки и сгрубо скуль- 
птурированной крынтей черепа. Эти признаки при- 
дают парейазаврам поверхностное сходство с 
лантанозухами. Как и у лантанозухов, ушная вы- 
резка у парейазавров отсутствует. Но у них череп 
много выше, свыдвинутым вперед челюстным со- 
членением и резко опущенной вниз щечной облас- 
тью, парокципитальный отросток массивный, на- 
правлен горизонтально, но сочленяется с надви- 
сочной и чешуйчатой костями, межвисочной кости 
нет. В отличие от никтеролетеров и лантанозухов, 
слезная кость у парейазавров длинная и достигает 
края ноздри, а лобные кости не входят в глазнич- 
ный край, заднетеменная кость непарная. Предлоб- 
ная кость контактирует с небной. Имеется крупное 
задневисочное окно. В мозговой коробке окостене- 
вают плевросфеноиды. Базисфеноид с коротким 
ростром и массивными базисфеноидными бугра- 
ми. Базиптеригоидное сочленение у парейазавров, 
в отличие от лантанозухов, расположено намного 
впереди уровня затылочного и неподвижное, пте- 
ригоиды смыкаются по срединной линии, попереч- 
ные отростки птеригоидов направлены, как у диа- 
дектов, косо вперед и наружу, их фланги недоразви- 
ты, анебные зубы распожены по проколофоновому 
типу в виде продольных рядов. Имеются зубы и на 
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поперечных отростках птеригоидов, но на парасфе- 
ноиде их нет. Задний край хоан загибается внутрь 
от ряда челюстных зубов. Конечно, не было у па- 
рейазавров и височного окна, а также характерной 
лантанозуховой вырезки в нижнем крае глазниц. 

Обычно указывают, что $барез у парейазавров 
массивный, без отверстия и без дорсального отрос- 
тка [Тее, 1997с], но сохранность материала явно 
недостаточна для определенных суждений о строе- 
нии у парейазавров и $арез, и области среднего уха 
в целом. Все же нужно отметить, что подошва $(арез 
у 5сшозаитиз РатртзЁй, изображенная Ивахненко 
[1987, рис. 34|, очень тонкая. Ивахненко утвержда- 
ет, что значительная часть площади барабанной 
перепонки у парейазавров окостеневала, но пря- 
мых указаний на соответствующую перепонке 
кость он не приводит, если не считать кости, при- 
легающей у Эсиозаитиз к заднему краю зиргабет- 
рогае или зацатозит, которые он называет сеса- 
мовидными [ Ивахненко, 1987, рис. 24, 34]. Но, по 
мнению других исследователей, подобные кости, 
известныеу многих панцирных парейазавров, име- 
ютостеодермальное происхождение и соответству- 
ют передним пластинкам спинного панциря [Випк, 
1955, Гее, 19935, 1997а, с). 

Нижняя челюсть массивная, с латеральным 
шельфом в задней половине и с сильным бугром на 
вептральной поверхности апешШаге. Челюстные 
зубы «листовидные», уплощенные с боков и зубча- 
тые по краям (не менее семи зубцов), текодонтные 
по прикреплению. Туловище укорочено, невраль- 
ные отростки позвонков сильно утолщенные, на- 
считывается всего 19-21 предкрестцовых позвон- 
ков, крестец увеличен до 4—6 позвонков. В плече- 
вом поясе с очень массивной, как у диадекта, 
лопаткой, имеющей акромиальный отросток, име- 
ются два коракоида. Тазовый пояс с расширенной 
вперед подвздошной костью, ее задний отросток 
описывается лишь в редких случаях (си озаитиз). 
Кисть и стопа отпосительно короткие, фаланговая 
формула упрощенная (число фаланг в кисти 
2, 3, 3, 3, 2, встопе 2, 3, 3, 4, 3). Бедренная кость обыч- 
но с хорошо развитым большим трохантером, от- 
сутствующим у других парарептилий. Пяточная 
кость срастается с астрагалом. Плечевая кость с дву- 
ми эпикондилярными отверстиями. На спинеу па- 
рейазавров имеется хорошо развитый панцирь из 
парамедианного ряда костных чешуй (остеодерм), у 
ряда форм ряды остеодерм могут покрывать всю 
спину, а у некоторых мелких форм (Рипийорагеа) 
остеодермы могут дополняться и подстилающими 
их расширенными ребрами [Т.сс, 1997а, с]. У многих 
форм проксимальные отделы конечностей прикры- 
ты коническими косточками (рис. Ш-7). 

Парейазавры тесно связаны с пресноводными 
водоемами и могли быть амфибиотическими 
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животными, подобно бегемотам среди млекопита- 
ющих. Род питания парейазавров с их листовид- 
ными зубчатыми зубами, лишенными явных сле- 
дов прижизненного изнаигивания, вызывает мно- 
го вопросов. Радикально новые идеи об образе 
жизни парейазавров выдвигает Ивахненко [ 1987, 
2001]. По его мнению, наиболее крупные парейа- 
завры, тина 5сиозаитиз, могли быть больше связа- 
ны с водой в местах обитаниия, чем, например, бе- 
гемоты, скорее, они были подобны дюгоням. Такие 
парейазавры вели облигатно водный образ жизни 
и не могли передвигаться по суше. Например, у 
5сшозаити, по мнению Ивахненко, на это указыва- 
етвысокий и низко опущенный плечевой пояс, ко- 
роткие парные конечности со значительно разви- 
тыми хрящевыми эпизифами длинных костей зад- 
них конечностей. 

Отсутствие фасеток истирания на челюстных 
зубах, усаженных хорошо развитыми зубцами, 
привело Ивахненко к мысли, что челюстные зубы 
парейазавров не использовались для измельчения 
пищи, а их вершинные зубцы образовывали це- 
дильную сеть. Черезэти зубцы отцеживалась вода, 
заглотанная вместе с массой мягкой пищи, Этой 
пищей могла быть заглоченная водорослевая мас- 
са. Ивахненко отмечает, что плоскость зубных ко- 
ронок располагалась несколько косо к продольной 
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Рис. Ш-7. Скелеты парейазавров сбоку (по: 
[Т.ее, 19975], с изменениями). 

а - Втайзаигиз, зона 'Тартосерва$ Южной Аф- 
рики; б — бсшозаитиб Ватрт5 Ей, северодвинский гори- 
зонт верхней перми северной части Европейской 
России; в - Апфойоп зе’тай:з. Зона Су${есерпа]и$ 
Южной Африки 


оси челюсти и это неминуемо приводило бы к 
выламыванию зубов при малейших продоль- 
ных движениях челюсти, Длинные костные 
выступы на щеках черепа и в других местах 
(носовые и угловые кости) могли быть связа- 
ны, по Ивахненко, с тактильной сенсорикой. 
Кожа парейазавров, по Ивахненко, была, как 
у современных амфибий, железистая, покры- 
вающая череп и тело, включая остеодермаль- 
ный панцирь, развитый у некоторых парейа- 
заров. Роговой покров у этих ящеров разви- 
вался лишь на высоких костных буграх и 
птипах. О железистом покрытии других учас- 
тков головы свидельствуют крупные округлые 
ямки на поверности костей, особенно хорошо 
выраженные в заглазничной и щечной облас- 
тях. Эти ямки гладкостенные, в их дно откры- 
ваются лишь 1-3 питающих сосуда. 

Нельзя не заключить, что выдвигамые 
Ивахненко идеи, в случае их подтверждения, в 
корне меняют представления об экологии па- 
рейазавров. Все же отметим здесь, что только зубы 
Апфодоп, веерообразно расширенные на конце ис 
15 очень короткими и узкими терминальными зуб- 
цами, отдаленно отвечают представлению о це- 
дильном аппарате, но по крайней мере у молодых 
особей зубы, если они в самом деле принадлежали 
парейазаврам, по-видимому, были широко расстав- 
лены [ЕшЧ]ау, 1970] и никак не могли использо- 
ваться для процеживания воды из пищевого объек- 
та (рис. П-8). Хрящевые эпифизы на длинных 
плечевой и бедренной костях практически не раз- 
виты, причем на бедренной кости хорошо развиты 
трохантеры — большой на постаксильном крае и 
малый на вентро-преаксиальном, свидельствую- 
щиео развитии сильной мускулатуры [Тее, 1997а, 
с]. Косвенно за водный образ жизни парейазавров 
говорило отсутствие отпечатков следов и следовых 
дорожек, которые можно было бы считать уверен- 
но принадлежашими парейазаврам. Но недавно 
следовые дорожки вероятных парейазавров были 
обнаружены на реке Сухоне в верхнетатарском 
подъярусе Вологодской области [Губин и др., 2003]. 
Выделен новый ихнотаксон биййопор; ритиз СчЫп 
её Виапоу 2003, который предположительно отне- 
сенк Вгадузаиг!Чае. Вычисленная по следовым до- 
рожкам длина тела разных особей сухонопса со- 
ставляла 90-170 см. 


Рис. Ш-8. Верхнечелюстная кость молодой особи 
Ап#одоп зетани$ О\ерп, 1876 
Верхняя пермь, верхняя часть зоны С!вбесерва!из; 
Южная Африка (по: [Е Чау, 1970] 


Морфологическая характеристика парейазав- 
ров составлена по литературным данным [Воопяйга, 
1932, 1934а, 5; Ивахненко, 1980; Г.ее, 1994]. Парейа- 
завры появляются в геологической летописи ввиде 
крупных тяжело сложенных животных с массив- 
ными парными конечностями, коротким хвостом и 
относительно небольшой головой с разросшимися 
наружу и вниз «щеками», образованными главным 
образом квадратно-скуловыми костями и вынося- 
щими вниз челюстное сочленение, которое распо- 
ложено каку диадектид, намного ниже по отноше- 
нию к уровню затылочного мыщелка. Наиболее 
древние парейазавры из зоны Тар!посерВа[и$ 
Южной Африки входили в число самых крупных 
парейазавров с длиной тела около 2,5 м. Панцирьу 
них только начинал развиваться и обычно был 
представлен лишь парамедианным рядом костных 
пластинок. Они имели однородные, мелкие, тесно 
расположенные, сжатые с боков листовидные зубы. 
На краях зубов располагалось семь-девять зубцов. 

Основная группа парейазавров, включающая 
роды Ра’аазаитиз иззоны С1$есерБайл$ Южной Аф- 
рики и 5сиюзаитиз (рис. 1-9) из вятского горизон- 
та Восточной России, обладает хорошо развитым 
спинным панцирем, небольшой межитеригоидной 
ямой и усложненными челюстными зубами с более 
чем 12 зубцами на крае коронки. Щека выступает 
вперед почти на уровень глазницы, причем по ниж- 
нему краю ацаагао]ивае развиваются большие ко- 
стные выросты; из-за такой необычной щеки парей- 
азавры и получили свое название (от греческого 
«рагёа», что означает «щека»). Это крупные формы 
с длиной тела обычно 2,0-2,5 м. Представители этой 
группы из верхов поздней перми Южной Африки и 
Бразилии (Ргосеюзаитиз) характеризуются резко 
уменьшенными (до 1 м) размерами, хорошо разви- 
тыми, иногда (Атйодот) также характерными вее- 
рообразными зубами с расширенными многозубча- 
тыми коронками, крайне слабо развитыми костны- 
мивыростами на щеках (примерно, каку Рейадайа). 
Число челюстных зубов значительно уменьшается 
(9-12 уюжноафриканских форм). 
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Наиболее аберрантная группа парейазавров 
представлена самыми мелкими (длинатела7 5-90 см) 
формами «Ратазаитиз» ветил и Ета пта $ из 
верхов перми Западной Европы. Лучше известно 
строение черепа у Ета с большими роговидны- 
ми костными выступами на 5иргайетрогаНа, боль- 
шой и широкой дополнительной, по-видимому, 
парной остеодермальной костью, расположенной 
между надвисочными костями, позади заднетемен- 
ной, с наличием маленькой межитеригоидной ямы 
и отсутствием зубов на птеригоидных флангах. 
Число зубов в этой группе также уменьшено. 

Наиболее подробный кладистический анализ 
парейазавров вместе с обзором их систематики 
выполнил Ли [Тее, 1997а, с]. Он считает самыми 
примитивными парейазаврами роды Втадузаитиз 
и №юоюсреюозаитиз из зоны ТарпосерБаз Южной 
Африки. Это крупные парейазавры длиной тела 
около 2,5 м. У брадизавра щечные выросты, обра- 
зованные квадратно-скуловыми костями, слабо 
развиты, на нижнем крае щеки костные выросты, 
характерные для типичных парейазавров, отсут- 
ствуют. Ангулярный выступ на нижней челюсти 
также развит слабо. На челюстных зубах имеется 
только по семь зубцов. Спинной панцирь представ- 
лен лишь парамедианным рядом небольших кост- 
ных пластинок. На особую примитивность бради- 
завра и нотохелозавра указывал еще Л. Бунстра 
[Воопзга, 1932]. Эти два рода близки к роду 
Етбтийозаитиз — также из зоны ТаршосерВа[и$ 
Южной Африки. По размерам эмбритозавр бли- 
зок кбрализавру. Число зубцов на зубах у этого рода 
возрастает до девяти. Тазовый пояс отличается 
утолщением лонной части симфиза, где появляет- 
ся специальный выступ, с развитием впереди вер- 
тлужной впадины особого латерального выступа 
лонной кости. Насчитывается 19 предкрестцовых 
и четыре крестцовых позвонка, тогда как у бради- 
завра предкрестцовых позвонков 20. Остеодермы 
отличаются наличием центрального бугорка, не 
развитого у брадизавра. 

Самыми примитивными из восточноевропейс- 
ких парейазавров Ивахненко [1987, 200 ] и Ли [Шее, 
1997с, 2000] считают Рейадана из северодвинско- 
го горизонта Кировской области (рис. Ш-9). Дель- 
тавятия немного меньше охарактеризованных 
выше южноафриканских форм - длина тела у нее 
не превышала 2 м. Ивахненко помещает дельтавя- 
тию в подсемейство ВгаЧузаигтае, в которое он 
относит также роды Вгадузаиги и Етьтйозаитиз из 
зоны ТаршосерВа$ Южной Африки. Ли в после- 
дних работах обычно избегает подразделять парей- 
азавров на подсемейства или семейства, но помеща- 
ет Рейадана между южноафриканскими парейазав- 
рами из зоны ТартосерВа[и$ и всеми остальными 
парейазаврами. Ивахненко [1997] в диагнозе 
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Рис. Ш-9. Дейаудана за #етз15 
Нагитапп-\етБегв, 1937 (по: [Ивах- 
ненко. 1987]). 

Череп: а -— снизу, б - сбоку. Длина чере- 
па 26 см. Верхнетатарский подъярус, вят- 
ский горизонт; Кировская обл., Котельнич 


брадизаврин указывает на параболическую фор- 
му черепа, на уплощенность неба со слабо выра- 
женными зубными гребнями, слабое развитие пте- 
ригоидных флангов, уплощенную снизу мозговую 
коробку и на перекрывание межптеригоидной ямы 
птеригоидами. Значение последнего признака, 
морфологически выглядящего апоморфным, пред- 
ставляется неясным, По Ивахненко [1987], у 
рейауана птеригоиды срастаются между собой, по 
Ли [Тее, 1997с, 2000], они разделены продольным 
швом. Отметим также, что птеригоидные фланги 
развиты у брадизаврин не сильнее, чем у многих 
парейазаврин, а уплощенность задней части моз- 
говой коробки не выражена при сравнении Втаду- 
заити; с типичным парейазавром 5сиозаигиз (Гее, 
1997с, рис. 10). Ангулярный выступ на нижней че- 
люсти и, особенно, щечный на диа4габоирае у 
Вейауана развит сильнее, чем у примитивных 
южноафриканских форм. С поздними парейазав- 
рами дельтавятию сближает появление в крыше 
черепа двух дополнительных костей остеодермаль- 
ного происхождения между непарной заднетемен- 
ной и надвисочными костями, исчезновение клейт- 
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рума и уменьшение числа челюстных зубов с 18— 
20 у Втадузаитиз до 12-14 [Тее, 1997]. 

Ли характеризует Рейацана семью следующими 
признаками [Т.ее, 2000]. Число зубцов на нижнече- 
люстных зубах у них не превышает 11, нонеменьше 
9. Верхнечелюстных зубов не более 18, нижнечелюс- 
тных - не более 16. Птеригоидные зубы медиально- 
го ряда пгироко расставлены. Межптеригоидная яма 
перекрыта птеригоидами. Удлиненный хвост с ме- 
нее чем 40 позвонками. Спинной панцирь или от- 
сутствует, или представлен всего лишь узкой зоной 
посередине спины. Остеодермы, если присутству- 
ют, то изолированы друг от друга. Костные бляшки 
над конечностями отсутствуют. У Дейадана кост- 
ные выросты по нижнему краю щеки конические и 
развиты сильнее, чем у южноафриканских бради- 
заврин. Добавим к этому перечню, что костный вы- 
рост на апёщаге развит сильнее, чем у южноафри- 
канских брадизаврин. Ли [Т.ее, 1997с] отмечает так- 
жеу Дейацайа удлиненность базисфеноида и 
выступание назад затылочного мыщелка. Обычно 
небольшой вырост на заднелобной кости превраща- 
ется у крупной особи в конических шип. 


У остальных парейазавров, в ранних работах 
объединяемых Ли [Тее, 1994] в таксон Уозаипа, 
панцирь развит но всей спине, хотя панцирь оста- 
ется неконсолидированным, остеодермы увеличи- 
ваются в размерах, а над поясами конечностей они 
срастаются. В черепе имеется межптеригоидная 
яма, парокципитальные отростки менее массивные, 
чем у брадизаврин. Зубцов на челюстных зубах не 
менее 12, вершины нижнечелюстных зубов немно- 
го заострены по сравнению с верхнечелюстными. 
У китайских 5йаязаигиз [СКепв, 1980], $ йвеп- 
Гета [Уоцпв, Уев, 1963] и южноафриканского 
Ратаазисйих из зопы С1бесерБан$ [Вгоот, Нац? - 
{оп, 1913] так же, каку Релаайа, базисфеноид уд- 
линенный, его базальные бугры удалены от заты- 
лочного мыщелка, но па небе уже имёлась короткая 
межптеригоидная яма, расположенная непосред- 
ственно по сторонам и впереди короткого базисфе- 
ноидного ростра. Эту группу Ли [Гее, 1997а] пред- 
ложил выделить под названием РагеазисЧае. 
Длинателау этих парейазавров составляла пример- 
но 2м, ау остальных, включаемых в эту группу, — 
обычно 2,5 м. Число челюстных зубов может умень- 
шаться до 12-14 (Рагтаазисйиз), у Эсшозаитиз тозясиз 
в верхней челюсти 11 зубов [Ивахненко, 1987]. Зуб- 
цы на коронках зубов равномерно удалены другот 
друга, число зубцов на верхнечелюстных зубах не 
менее 9, у бсиозаитиз их 15-16, у бйапябаитиз — до 
17. У 5йапязаиги$, Ратаазисйи$, Ратаазаиги$, 
Зсиозаигиз и у других парейазавров этой группы 
челюстные зубы лингвально укреплены утолщен- 
ным продольным валиком. У 5сиозаитиз из верх- 
нетатарского подъяруса Восточной России (рис. 
11-10) и китайского баисйиапзаитиз костные бугры 
на щеках превращаются в удлиненные конические 
«рога», на челюстных зубах появляется лингвальный 
поясок [Тее, 1997а, с]. Число предкрестцовых позвон- 
ков уменьшено до 19, клейтрум утрачен. На заднем 
крае черепа появляются дополнительные кости меж- 
дузаднетеменной и надвисочными [Тее, 1997с]. 

Из этого перечня явствует промежуточное по- 
ложение Пейаана, по другим признаком сближа- 
ющегося с брадизавридами. Ли [1.ее, 1997с] счита- 
ет йапззаитиз старшим синонимом Ниаирйезаитиз 
[Сао, 1983, 1989]. У 5$йНепета энтэпикондиляр- 
ное отверстие не замкнуто. Южноафриканский 
Ратаазисйиз отличается «вильчатой» формой дис- 
тального конца плечевой кости, на которой оба эпи- 
кондилюса выступают над мыщелком дистально 
[Тее, 1997с]. Южноафриканские парейазавры 
Рагаазаитиз из зон С1$есерра!аз и ДаросерВа|и$, а 
также форма из зоны С1зесерра!из, отнесенная к 
«Рторарриз отоста!и5» [Наив оп, Воопз(га, 1929], 
но являющаяся, по Ли [Т.ее, 1997с]|, новым, еще не 
описанным, родом, характеризуются увеличением 
высоты морды, появлением бугорков на базипте- 
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ригоидных отростках и костного выроста на мак- 
силлах, 

Ли [Тее, 1997а] приводит интересные наблюде- 
ния над формированием зубов у скутозавра. Он 
сообщает, что ювенильные зубы у скутозавра были 
простыми с конической коронкой, усложненной 
только двумя зачаточными зубцами. Но Ивахнен- 
ко [1987] указывает, что ювенильные зубы у 
5ситозаитиз ватртзЕй имели плоскую коронку с ок- 
руглым верхним краем, несущую до 12 зубцов. 
Зубы лишь постепенно приобретали корень, врас- 
тающий в кость. Эти противоречивые данные нуж- 
даются в дополнительной проверке. 

Ивахненко в последних работах [1997, 2001] 
восстанавливает самостоятельность рода Ргое[=1- 
та, описанного А.П. Гартман-Вейнберг из северод- 
винского горизонта Татарстана в 1937 г., но потом 
обычно сливавшегося со скутозавром [Ивахненко, 
19871. Проэлгиния намного меньше скутозавра, ее 
череп имеет в длину только 16 см, что соответству- 
ет длине тела около 1,5 м, тогда как различные виды 
скутозавра имеют череп длиной от 26 до 40 см. Про- 
элгиния известна только по голотипу, и не исклю- 
чено, что этот род был установлен по ювенильной 
особи. Как у дельтавятии, у проэлгинии костные 
выросты на щеках и носовых костях были развиты 
очень слабо, но, в отличие от дельтавятии, она об- 
ладала межптеригоидной ямой, Ангулярный вы- 
рост на нижней челюсти развит слабо, а спинной 
панцирь, по мнению Ивахненко, был представлен 
у проэлгинии лишь отдельными косточками - 
овальными на ребрах и округлыми вдоль остистых 
отростков позвонков. Правда, Ивахненко указыва- 
етнаотсутствие спинного панциря ещеу одного вида 
скутозавра — 5. РатртзЕй из Архангельской облас- 
ти и Татарстана. Отметим, что у скутозавров и 
проэлгинии имелись дополнительные кости осте- 
одермального происхождения, которые связывают 
обычно с развитием спинного панциря. 

Еще одна группа парейазавров представлена 
четырьмя родами относительно небольших пан- 
цирных ящеров (М№апорапа, Апйодоп и Ритора- 
теза из верхней части зоны С1%(есерра$ Южной 
Африки и Ргобею5аигиз из верхов перми Бразилии). 
У этих парейазавров длина тела обычно лишь не- 
многим больше 1 м. Плечевая кость менее массив- 
на, чем обычно бывает у парейазавров, относитель- 
но не скрученная по эпифизам, поверхность для 
локтевой кости выступает бугорком. Подвздошная 
кость относительно узкая, без переднего отростка. 
Спинной панцирь хорошо развит, образован сочле- 
няющимися другс другом костными пластинками. 
Рельеф на панцирных пластинках не образует гру- 
бых гребней, сглаженный. В отличие от южноаф- 
риканских представителей у бразильского Ргобей- 
5аитиз панцирь не консолидирован, челюстных 
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Рис. Ш-11. Апйодоп зеттаёи$ Омеп, 1876 
(по: [Гее, 1997с]). 
Череп; а — сверху, б - сбоку. Длина около 26 см. Верхняя 
пермь, верхняя часть зоны С1%есерва$; Южная 


Африка 


зубов 16. Атйодот характеризуется вееровидными 
зубами с расигиренными коронками и разделенны- 
ми промежутками, редуцированным ангулярным 
выростом и вполне консолидированным спинным 
панцирем (рис. 111-11). В работе Г. Финдлея 
[Е ]зу, 1970] на задней части черепа от латераль- 
ного края дополнительной остеодермальной кос- 
ти, вклинивающейся между зиргайетрога]е и 
розбрачеаеу молодой особи, изображен ромбичес- 
кий отпечаток, частично перекрывающий надви- 
сочную, заглазничную и теменную кости и соот- 
ветствующий, по-видимому, крупной роговой че- 
шуе. У Рипйоратаа из верхов зоны Сл {есерВа!из 
Южной Африки череп в длину имеет только 16см 
[Вишк, 1955] и обладает только девятью зубами на 
верхней и семью нанижней челюсти. 

Мы уже указывали, что у наиболее апоморфных 
парейазавров, как, например, у Зсиозаитиз, на осте- 
одермах появляются конические шипы. Особенно 
они характерны для мелкого проблематичного па- 
рейазавра из верхов перми Шотландии — Ева, 
у которой замечательно крупный шип расположен 
на надвисочной кости (рис. П1-12). Ева, как и 
проблематичный Рагазаитиз из медистого сланца 
Германии, также характеризуется крупными до- 
полнительными костями остеодермального проис- 
хождения на заднем крае крыпти черепа, входящи- 
ми в череп между зиргаетротгае и розбрацегае. 
У Рагазаигиз надвисочная кость маленькая и почти 
вытеснена из края черепа остеодермальной костью, 
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ченгуйчая кость входит в вентральный край щеки 
[МИ , 1985]. Имеется межптеригоидная яма, в вер- 
хней челюсти 18 девятизубцовых зубов. Рагазаитиз 
детил описан еще в середине ХТХ в. по очень непол- 
ной задней части посткрания, ассоциированный с 
этим посткранием череп описан относительно недав- 
но [\М1, 1985]. Длина тела паразавра около 75 см, 
это самый маленький возможный парейазавр. 
Ета пита 5 в длину имеет около 90 см (см. 
рис. Ш-12). Более маленькие срединные выросты 
черепа элгинии расположены не натеменных кос- 
тях [Ивахненко, 1987, 2001], а на находящихся по- 
зади них дополнительных элементах, соответству- 
ющих, скорее всего, передним панцирным пластин- 
кам, приросшим к черепу [\!аЩЖег, 1973; Мах\ме|, 
1991], и они неизвестны, помимо парейазавров, у 
других парарептилий. Дополнение затылочной 
части черепа панцирными пластинками свой- 
ственно и другим апоморфным парейазаврам, на- 
пример, относительно мелкой Мапорапа (=РитШо- 
ратаа) [ВишК, 1955; Тее, 1997а, с]. Небо элгинии 
характеризуется относительно слабо развитыми 
птеригоидными поперечными отростками, направ- 
ленными, как у обычных парейазавров, косо впе- 
ред и наружу, а не строго поперечно, как у лантано- 
зуха, широким срединным контактом птеригоидов 
и двумя парными продольными рядами небных 
зубов вполне похоже на парейазавровое. Но в от- 
личие от других парейазавров зубов на птеригоид- 
ных флангах у элгинии нет. Как у типичных па- 
рейазавров, хоаны позади характерно изогнуты 
внутрь. Зубной ряд укороченный, до 12 девятизуб- 
цовых зубов в верхней челюсти [Мах\ме, 1991]. 
Спинные ребра не расширенные, подвздошная 
кость с хорошо развитым передним отростком. 
Ивахненко [1987, 1997, 2001] обнаружил в вер- 
хах перми (вятский горизонт) Владимирской об- 
ласти два черепных фрагмента, определенные им 
условно как Ерйиа зр., но семейство Е] 4аеонв 
последней монографии выводит из состава парей- 
азавров и сближает с лантанозухидами. При этом 
Ивахненко указывает на сходство между элгинией 
и лантанозухами в расположении костных вырос- 
тов на заднем крае черепа. Но, по утверждению 
Ивахненко, у элгинии, как и у лантанозуха, име- 
ются костные выступы на задне-боковых краях те- 
менных костей (в действительности у элгинии они 
расположены на остеодермальной кости позади 
теменных), три выступа, из которых самый высо- 
кий средний, — на чешуйчатой кости (в действи- 
тельности у элгинии главный пигип помещается на 
надвисочной кости) и два — на квадратно-скуло- 
вой. Уточненные данные по расположению задних 
черепных итипов у элгинии можно почерпнуть в 
работах У. Максвелла [Мах\е|, 1991] и Ли (Гее, 
19972, с), возможно, что в интерпретации положения 


шипов у элгинии Ивахненко исходил из прежней 
работы Э. Ньютона [Ме\боп, 1893]. 

Отметим, что на заднем крае черепа длинные 
роговидные выросты развиты на надвисочных ко- 
стях у проблематичного 5с{етозаигиз отпавиз из вер- 
хнего пестрого песчаника (нижний триас) Герма- 
нии. Склерозавра обычно причисляют к проколо- 
фонам, но Ромер [Вошег, 1956] относит его к 
парейазаврам. По изображению носовой кости 
«Ета» зр. из Вязников, обладающей крупным 
костным выростом на уровнс заднего края ноздри, 
трудно вынести определенное заключение о степе- 
ни близости этой формы к шотландской Ева 
пита йе. 

Парейазавров многие сближают в происхожде- 
нии с примитивнейшими проколофонами [Гаигт, 
Ве!52, 1995, 1997], но за это говорит до удивления 
мало общих признаков. Недоразвитие птеригоид- 
ных флангов и переднее положение челюстного 
сочленения сближают парейазавров только стри- 
асовыми проколофонами, слишком поздними, что- 
бы их можно было бы серьезно рассматривать в 
качестве предков парейазавров. Парейазавры со- 
храняют связь слезной кости с ноздрей, а прими- 
тивные их представители имеют закрытое небо без 
межптеригоидной ямы. 

Трудности вывода парейазавров от проколофо- 
нов и отсутствие других подходящих предков парей- 
азавров, которые находились бы на рептилийном 
организационном уровне, стали причиной разно- 
гласий по вопросу о происхождении парейазавров. 
Хюне [Нпепе, 1956] осторожно говорит о проис- 
хождении пареайзавров от мелких проколофоно- 
образных потомков диадектов. Ивахненко [1987] 
резко отделяет парейазавров от проколофонов и 
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Рис. П-12. Ерта 
пита 5х Ме\мфоп, 1893 
{по: [1 ее, 1997с]). 

Череп: а — сверху, б - 
снизу, в — сбоку. Длина 
около 20 см. Терминальная 
пермь; Шотландия 


связывает происхождение парейазавров с никте- 
ролетеровой ветвью; в последующем Ивахненко 
[2001] включает никтеролетеров вместе с ланта- 
нозухами в отряд парейазавров в ранге особого 
подотряда. Ли [1ее, 1995, 1997а, с] считает, что па- 
рейазавры могли происходить от общих предков с 
лантанозухами и аберрантным проколофоном 
5<етозаитиз, которых он выделил в кладистический 
таксон Нас сгаша, включающий и парейазавров 
[1.ее, 1995]. Наконец, ДеБрага и Риппель [ОеВгава, 
Жеррер, 1997] выводят парейазавров от никтеро- 
летеридной ветви парарептилий, выделяемой ими 
в кладистических таксон РтосоорБопотогрВа, 
включающий никтеролетеров (Масто[е!ею), парей- 
азавров и типичных проколофонов. Лантанозухи 
вместе с аклейсторинусом у этих авторов не вклю- 
чаются в число проколофономорф. 

По Ивахненко [1987 |, парейазавры характери- 
зуются высоким округлым или параболическим 
черепом, покрытым остеодермами, имеющими 
бугры в центрах окостенений и более или менее вы- 
раженные типы на затылочном крае, На квадрат- 
но-скуловых костях («щеках») сильно развиты ос- 
теодермальные пластины. Зубы выраженно теко- 
донтные с глубокими корнями и не менее чем с 
четырьмя боковыми зубцами на коронках. 

Более пространные характеристики, основаные 
на апоморфных признаках, дают приверженцы 
кладистики, но в зависимости от принимаемой ги- 
потезы происхождения парейазавров эти характе- 
ристики оказываются очень различными. 

У Лорена и Рейса парейазавры характеризуются 
25 апоморфиями, из которых 13 признаков касают- 
ся строения черепа: лобные кости исключаются из 
орбитального края, заднетеменная кость выходит 


на дорсальную поверхность, скуловая кость широ- 
ко входит в глазничный край, максилла не дости- 
гает носовой кости, а слезная кость проходит в край 
ноздри, максилла контактирует с квадратно-ску- 
ловой костью, запатозит с затылочным флангом, 
заходя за возможный гомологтимпанального греб- 
ня. Только сзади виден изгиб, соответствующий 
височной вырезке. Дермокраний скульптурирован, 
с большими бугорками и ямками, вентральный 
край заглазничного отдела дермокрания выпук- 
лый. Хоанные вырезки широко окаймлены снару- 
жи небными костями и позади загибаются внутрь. 
Подглазничное отверстие расположено между неб- 
ной костью и эктоптеригоидом. Латеральный 
фланг экзокципитале подстилает основание парок- 
ципитального отростка заднеушной кости. Ниж- 
няя челюсть с небольшим дорсо-латеральным 
флангом агасиЙаге. Четыре признака характери- 
зуют позвоночник: предкрестцовых позвонков не 
более 20, крестец из трех-четырех позвонков, плев- 
роцентр атланта не срастается с интерцентром 
эпистрофея, в хвосте гемальные дуги соединяются 
с телами впереди расположенных позвонков. 
Остальные признаки касаются парных конечнос- 
тей; лопатка с хорошо развитым акромионом, пле- 
чевая кость короткая и массивная, с плохо выра- 
женным стволом, супинаторный гребень плечевой 
кости не скошен, а идет продольно, эктэпиконди- 
лярный отросток без радиального желобка, фалан- 
говая формула кисти упрощенная (2, 3, 3, 3, 3 или 
даже менее), бедренная кость короткая и широкая, 
У палец стопы тоньше и не длиннее Т, фаланговая 
формула стопы упрощена (2, 3, 2, 4, Зили менее). 
Из ДеБраги и Риппеля мы заимствуем, кроме 
характеристики парейазавров, также апоморфную 
характеристику их предполагаемых предков — про- 
колофономорфов. Последние характеризуются 
шестью апоморфиями: утратой таблитчатых кос- 
тей, увеличением числа крестцовых позвонков по 
меньшей мере до трех, удлинением лопатки в 3—4 
раза по отношению к ее ширине у вентрального 
края, появлением двух коракоидов, развитием в 
тазе надацетабулярного утолщения, уменьшением 
размеров переднего бедренного трохантера по 
сравнению сзадним (1г. та]ог). При переходе к па- 
рейазаврам максилла укорачивается (не доходит 
до заднего края глазницы), уменьшается высота 
верхнезатылочной кости, укорачивается базисфе- 
ноидный рострум, небные отростки птеригоидов 
укорачиваются, поперечные фланги птеригоидов 
направлены антеролатерально, меккелево отвер- 
стие на нижней челюсти смещается дорсально, клы- 
ковидные зубы не развиты, поперечные отростки 
на передних хвостовых позвонках удлинены, олек- 
ранон не развит, увеличивается относительная 
высота вертлужной впадины, астрагал сливается 
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с пяточной костью, центральные кости автоподи- 
ев утрачиваются, когтевые фаланги удлиняются. 

У Ли базальные представители выделенного им 
кладистического таксона НаЙис1сгаща характери- 
зуются семью апоморфиями: короткий экзоокци- 
питальный фланг в основании парокципитально- 
го отростка; только слегка изогнутые внутрь хоа- 
ны; короткое и широкое розЁтгопеа]е; игирокие 
лобные кости; межключица с очень длинными ла- 
теральными отростками; редуцированный ретро- 
артикулярный отросток; редуцированная ушная 
вырезка. У настоящих парейазавров появляются 
костные плевросфеноиды и щечные фланги с кост- 
ными выростами на нижнем крае диа4габоива[е, 
ангулярный костный вырост, зрешае входит в 
нижнечелюстной симфиз, число предкрестцовых 
позвонков не больше 21, узкая и длинная лопатка, 
упрощенная фаланговая формула в кисти 
(2,3, 3, 3, 2) и стопе (2, 3, 3, 4, 3), бедренная костьс 
(госрапбег та]ог, астрагал срастается с пяточной 
костью, появление спинного костного панциря, 
редукция гастралий, расширение и укорочение 
фаланг, 

Анализируя эти признаки, мы не может не от- 
метить, что до консенсуса, которого добиваются 
кладисты, еще далеко. Расхождения в выделяемых 
апоморфиях во многом зависят от принимаемой 
авторами гипотезы происхождения парейазавров. 
По нашему мнению, помимо уже охарактеризован- 
ных гипотез, серьезного внимания заслуживает и 
идея о генетической близости парейазавров с диа- 
дектидами, которые могут рассматриваться как 
сестринская группа парейазавров, более близкая к 
последним, чем проколофоны, никтеролетеры или 
лантанозухи. Кроме крупных размеров, признаков 
остеодермального покрова на черепе и раститель- 
ноядности, которые можно объяснить и конверген- 
цией, на возможную родственную связь парейазав- 
ров и диадектов могут указывать также многие 
признаки строения черепа. 

Отметим длинную носовую кость, доходящую 
до заднего края ноздри, непарную заднетеменную 
КОСТЬ, «закрытый» у примитивных парейазавров 
тип неба с птироким контактом птеригоидов, вхож- 
дениескуловой кости в глазничный край, разраста- 
ющийся вниз суспензориум, выносящий челюстное 
сочленение далеко вниз по отнонтению к затылоч- 
ному, подстилание флангами экзоокципиталий ос- 
нования парокципитальных отростков, удлинен- 
ный базисфеноид, относительно слабое развитие 
поперечных отростков птеригоидов, направленных 
наружу и вперед, ориентацию небных зубов про- 
дольными рядами (у парейазавров к продольным 
рядам прибавляются зубы на поперечных флан- 
гах птеригоидов), положение небного отверстия 
между небной костью и эктоптеригоидом. Конечно, 
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диадекты отличаются от парейазавров по ряду 
важных признаков, например, наличием ушной 
вырезки, вогнутым задним краем затылка, разви- 
тием затылочного фланга чешуйчатой кости, очень 
высокой нижней челюстью, но отметим все же, что 
затылочный фланг здиатозит, возможно, появля- 
ется у иногда сближаемого с диадектами пробле- 
матичного [1тпозсейз. Укажем также, что формой 
бедреппой кости и, особенно, плечевой кости, ствол 
которой между массивными эпифизами почти не 
выражен, диадект больше походит на парейазав- 
ров, чем любые другие парарептилии. У диадек- 
тов, как и у парейазавров, проксимальные кости 
стопы (астрагал и пяточная) срастаются. Все это 
позволяет считать гипотезу о сестринских филоге- 
нетических связях парейазавров с диадектидами 
заслуживающей серьезного вниманимая. 
Проколофоны (Ргосо[орБот Ча). Это в основ- 
ном некрупные ящерицеобразные рептилии, с че- 
репом длиной обычно 6—7 см. Древнейшие остатки 
посткрания, принадлежащие, возможно, какому-то 
проколофону, недавно обнаружены в зоне Тартосе- 
рва[из Южной Африки, эквивалентной казанско- 
муярусу верхней перми [Со\, Кире, 1997]. Пер- 
вые хорошо изученные, возможно, насекомоядные 
проколофоны появляются в уржумском горизонте 
нижнетатарского подъяруса Западной России: это 
Муспрйтитеиз из Архангельской области и Ошепейа 
из верхнепермской зоны С1$есерБа[1$ и нижнетри- 
асовой зоны Гузётозаигиз (О. Кистяотит) Южной 
Африки. Сравнительно недавно верхнепермские 
проколофоны найдены также в аналоге зоны 
С!\есерраа$ Мадагаскара (Вагазаигиз). Наиболь- 
шего разнообразия проколофоны достигали в ран- 
нем триасе, когда прокофолоны появляются в Ан- 
тарктиде (характерный для Южной Африки род 
Риосоюрроп [СоЪег, КисЬ1в, 1975]), Китае 
(Меортосоюрйот [УХ чпв, 19571; Еитеёабою4оп 
[Сро\, Зип, 1960]; Ретаейтизаитиз [Тл, 1990] ), но осо- 
бенно много новых родов проколофонов описано 
изЕвропейской России [ Ивахненко, 1979]. В сред- 
нем триасе проколофоны появляются в Южной 
Америке ( Сапае!апа [Ритсе, 1947), но их уже не най- 
дено в Антарктиде. В позднем триасе проколофо- 
ны сохраняются только в Западной Европе, Север- 
ной Америке и, возможно, в Китае (Раоеоаоп [СБо\, 
зил, 1960]). Три новых рода проколофонов (Асаей- 
еЙа, Найота и 5соорап5) недавно описаны из по- 
зднего триаса Канады [Зиез, Вата, 1998]. Всего из 
триаса описано до 35 родов проколофонов. Из За- 
падной России, считая Муснрйтигейи$, описано 15 
родов проколофонов, в том числе четыре из ран- 
ней перми (МусНрйтитеёиз, Ктейа, Мсторйоп, 
Зиспопозаитиз), 11 родов из раннего триаса (в том 
числе Рраапозаитиз, Сопёгпозаитиз, ПойотзНа, 
Випепяа, Отепфитта, батапа, Птапорйоп). Из сред- 
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него триаса происходит только Карез зетойпиз, род 
Карез известен и из раннего триаса. Еепоррагиз 
рпацел, описанный по неполной нижней челюсти 
из поздней перми Хатанги (Красноярский край), 
возможно, отнесен к проколофонам (и вообще к 
тетраподам) ошибочно. 

Зубы у позднепермских проколофонов острые 
и многочисленные. Типичные проколофоны, ограни- 
ченные в распространении триасом, по-видимому, 
переходят к растительному питанию, о чем свиде- 
тельствуют немногочисленные поперечно раситирен- 
ные зубы, несколько схожие с зубами современных 
агамовых ящериц; у североамериканского позднет- 
риасового Нурзовпа из зубы акродонтные, какиу 
агамовых ящериц [СоФеге, 1946]. Ноу похожего на 
гипсогната Глракпайиз зйей из верхнего триаса 
Техаса зубы прототекодонтные, замещаемые как у 
типичных реитилий [5та||, 1997]. Верхнепермские 
формы из Южной Африки Озенена и Сойена со- 
храняют короткие заостренные зубы, у последнего 
рода внешне выглядящие как акродонтные [Со\, 
2000]. Ошепейа известна и в самых низах триаса. 

Череп у проколофонов с короткой мордой кли- 
ном, заостренной вперед. Череп максимально рас- 
ширяется на уровне заднего края глазниц и обыч- 
но явно сужается в височно-затылочной области. 
Для проколофонов характерно разрастание глаз- 
ниц назад. У позднетриасового североамерикан- 
ского Нурзорпа ия глазницы почти достигали зад- 
него края черепа. Это не связано, как думали рань- 
ше [ЕЁетох, 1940], с увеличением размеров глаз, 
занимавигих только переднюю часть «глазницы»; 
задняя часть последней выполняла роль височно- 
го окна и открывало пространство для челюстной 
мускулатуры, образуя «псевдовисочную яму» 
[Кирл, 1969Ъ; Ивахненко, 1979]. Слезная кость уко- 
роченная. По крайней мере у некоторых проколо- 
фонов череп был метакинетическим, с подвижнос- 
тью крыити черепа относительно мозговой короб- 
ки [Ивахненко, 1979]. Почти у всех проколофонов, 
кроме никтифруретид, отмечаются признаки раз- 
вития ушной вырезки, расположенной, как иу 
боеподотзаитиз, на заднем крае чешуйчатой кости. 
Ушная вырезка описана у Ошепена | Ке!з2, [аигт, 
199 | иу типичных проколофонин, в том числе у 
Випепяа и Псйотзма из нижнего триаса России 
[Ивахненко, 1979], но данные по ее наличию у 
Муспрйтитеви, приводимые Ивахненко [1987 |, не дают 
достаточных оснований говорить о развитии у этой 
формы барабанной перепонки; во всяком случае, ее 
положениеу никтифрурета остается неясным. 

Заднетеменные кости у никтифрурета почти 
полностью переходят с крытпи черепа на затылоч- 
ную поверхность и, по-видимому, редуцируются у 
Оцепейа и всех триасовых проколофонов, но у ран- 
нетриасового вида Озепейа киситрогитзаднетемен- 


ные кости образуют узенький и короткий задний 
выступ [Ве157, Зсой, 2002]. Имеется большое задне- 
височное окно [Сагго] [4п4ау, 1985], затылочный 
фланг зацатозит хорошо развит. Имеется межите- 
ригоидная яма. Предкрестцовых позвонков у про- 
колофонов 24—26, в крестце обычно три позвонка, 
но у 5сетозаитиз из нижнего триаса Швейцарии и 
Тероритоп из верхнего триаса Шотландии - толь- 
ко два. Тазовый пояс со слегка раситиренной под- 
вздошной костью, без заднего отростка. 
Мусйрйтгитеи; и Сойена отличаются от прочих 
проколофонов наличием типичных и хорошо раз- 
витых поперечных птеригоидных флангов, а пер- 
вый род - также относительно задним положени- 
ем челюстного сочленения. У никтифрурета (рис. 
П]-13), кроме того, парокципитальные отростки 
направлены косо вверх к надвисочной кости, а на 
поперечных флангах птеригоидов сохраняется зуб- 
ной ряд, скульптура костей крынги черепа бугор- 
чато-ямчатая. У Ошепейа (рис. 1-14), которую 
теперь уверенно выделяют в особое семейство, по- 
перечные отростки птеригоидов, как у триасовых 
проколофонов, очень короткие и направлены впе- 
ред и наружу, зубов на них нет, а челюстное сочле- 
нениесдвинуто далеко вперед от затылочного. Осо- 
бенно важно, что у Ошепейа имеется большая и ти- 
пичная для рептилий ушная вырезка между 
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Рис. Ш-13. Мусйрйтигени$ асидепз 
Ейетоу, 1938. 

а — скелет (по: [Егетоу, 1940] ); череп: 
б — сверху, в — снизу, г - сбоку, д — сзади (по: 
[Ивахненко, 1979]). Длина около 5 см. Ниж- 
нетатарский подъярус, уржумский горизонт; 
Архангельская область 


зачатозит и дча4габоара[е, а парокцитипальные 
отростки у нее направлены горизонтально и идут, 
в отличие от никтофрурета, к затылочному флан- 
гу зЧиатозит, как у типичных триасовых проко- 
лофонов, а не к надвисочной кости, как у никтиф- 
рурета [Ве!152, Гаиг, 1991]. Ли [Шее, 1997а] сбли- 
жает никтифрурета с никтеролетером, а Ошепейна 
относит к настоящим проколофонам. Ивахненко 
[1979] присоединял позднепермских проколофонов 
родов Ошепейа из Южной Африки и Ватазаигиз из 
Мадагаскара к семейству МусирЬтгигенае, но по- 
зднее за другими авторами склонился к сохране- 
нию самостоятельности семейства О\мепеЧае 
[Ке!57, Гаигт, 1991; МесКеге, 1993; Гее, 1997с; 
Зрепсег, Вепфоп, 2000; Зрепсет, Зиез, 2000; Ивахнен- 
ко, 2001]. Отметим, что овенетта, как и недавно опи- 
санный из зоны Гузггозаиги$ Южной Африки но- 
вый род баитодесёе$ [| Модезко её а1., 2003], отличает- 
ся от триасовых проколофонов наличием контакта 
заднелобной и надвисочной кости [Т.ее, 1995]. Од- 
нако Ивахненко [1979, рис. 1] изображает, но не 
описывает у никтифрурета самостоятельную кость 
на месте латерального отростка теменной, топог- 
рафически соответствующей межвисочной кости 
сеймуриаморф. Необычно, что у никтифрурета 
очень хорошо выраженный поясничный отдел, в 
котором могло насчитываться до пяти позвонков 
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Рис. Ш-14. Ошепейа тилаве Втоот, 1939 
(по: [[лее, 1997<]). 
Череп: а — сверху, б — снизу, в — сбоку. Длина около 3 
см. Верхняя пермь, зона С!${есерра $; Южная Африка 


[Ебетот, 1940], тогда как у Ргосоюрйоп в пояснице 
не более двух позвонков. Отметим, что завродектес 
отличается от прочих проколофонов наличием глу- 
бокой вырезки между скуловой и квадратно-ску- 
ловой костями. 

Собственно проколофонов (семейство Ргосо]о- 
рЬоп14ае) Ивахненко [1979] разделяет на три под- 
семейства: Зроп4у[9]езИпае, Ргосо]орбоптае и 
Герюореийпае, но впоследствии он изменил их ранг 
на семейственный [Ивахненко, 2001]. К спондило- 
лестинам отнесены относительно примитивные 
проколофоны с относительно простыми коничес- 
кими зубами и сравнительно мало расширенными 
глазницами. Из российских форм к спондилолес- 
тинам отнесены позднепермские роды Мсторйоп, 
5исрпопозаитиз и раннетриасовые Рйаатйозаити$ и 
Сопто5аитиз. Буланов пополняет список поздне- 
пермских форм самым древним родом Ктейа из 
верхнеказанского подъяруса Оренбургской облас- 
ти. По мнению Буланова [2002], М:сторйоп являет- 
ся реликтовой сеймуриаморфой. 

У типичных триасовых проколофонин зубы 
немногочисленные, поперечно расширенные, теко- 
акродонтные или акродонтные по прикреплению. 
Для нижнего триаса восточной части европейской 
России характерен род Гейитзма (рис. 1-15). 
Наиболее изучен южноафриканский Ргосоюрйоп 
[ВгоШ, Зсрго4ег, 1936] (рис. 1-16). У Р’осоорйоп 
изучены мозговая коробка и слуховая косточка 
[Кетр, 1974]. Последняя короткая и грацильная, 
без стапедиального отверстия и дорсального отро- 
стка (см. рис. П1-16, 6). Положение барабанной 
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перепонки не ясно. Т. Кемп считает возможным 
родство проколофонов с капторинидами и сомне- 
вается в принадлежности к этой группе Мусирйти- 
теёиз. У китайского Еитеароодоп молодые особи 
имеют простые конические зубы, с возрастом заме- 
няемые поперечно расширенными двухзубчатыми 
[14, 1990]. Теменное отверстиеу Еитеафоодоп сме- 
щается на границу лобных костей, челюстное со- 
членение сдвигается назад. ДеБрага предполагает, 
что типичные проколофониды могли зарываться 
в песок подобно современным игуановым ящери- 
цам типа Ригупосерйа!и; [РеВтава, 2003]. 

К Герюреигоп1вае Ивахненко [1979] относил 
четыре рода специализированных проколофонид 
из среднего и верхнего триаса Шотландии (Герю- 
р[еитоп), верхнего триаса Северной Америки 
(Нурзовпа из (рис. 1-17) и 5рйоатозаитиз) из сред- 
него (?) триаса Китая (Раоеодоп). Китайский род, 
известный только по зубам, отнесен к этой группе 
условно. Недавно из верхнего триаса Техаса опи- 
санещеодин род — Мфазпайиу, похожий на гипсог- 
ната, с прототекодонтными зубами [Зта||, 1997]. 
Лептоплевродинины отличаются появлением ко- 
стных шипов на щеках и немногочисленностью 
расширенных зубов. У Нурзовпа из имеется толь- 
ко два зуба в премаксилле, пять в максилле и пять 
в нижней челюсти, по прикреплению зубы акро- 
донтные. Передний премаксиллярный зуб удлинен. 
По три задних зуба в максилле и нижней челюсти 
сильно расширены. Затылочное сочленение смеще- 
новперед науровень челюстного. По черепным швам 
схож с ГерюрЕитоп [ЗиезеЕа|., 2000; Зрепсег, 2000]. 

Из всех известных по черепам проколофонов 
наиболее необычен, по-видимому, 5сетозаитиз из 
нижнетриасового пестрого песчаника юго-запад- 
ной Германии [Меуег, 1859], выделенный Ф. Ноп- 
чей в самостоятельное подсемейство [Морсза, 1923]. 
Эта форма отличается не только относительно 
большими размерами (длина черепа 8,5 см), нои 
наличием спинного панциря из костных пласти- 
нок и тремя парами роговидных выступов на квад- 
ратно-скуловых, чешуйчатых и надвисочных кос- 
тях, из которых последний очень длинный и на- 
правлен назад. Туловище у склерозавра несколько 
укорочено (21 предкрестцовый позвонок). Какиу 
парейазавров, фаланговая формула упрощена, а в 
стопе астрагал срастается с пяточной костью (рис. 
11-18). Ромер [Вотпег, 1956] относил склерозавра к 
парейазаврам, а на кладограммеу Ли [Т.ее, 19972] 
склерозавр помещен между лантанозухом и насто- 
ящими парейазаврами в надсемейство Раге!азаи- 
го!4еа. Отметим, что супратемпоральный (или 
дополнительный верхний квадратоюгальный 
[РеВгава, 2003]) «рог» склерозавра придает ему 
некоторое сходство с аберрантным шотландским 
парейазавром Ею йа. Но выросты на заднем крае 


Рис. [Ш -15. ГеротзНа дайепз5 ТсБи4поу её Ууизсрох, 1956 (по: [Ивахненко, 1979]. 
Федоровский горизонт нижнего триаса; Кировская область: а — скелет, длина образца 6 см; череп: б — сверху, 
в — снизу, г — сзади, д — сбоку; е — нижняя челюсть снаружи, сверху и изнутри 


черепа развивались и у некоторых других, преиму- 
щественно, позднетриасовых проколофонов (шот- 
ландский Героритоп, Нурзовпайиз из восточной ча- 
сти США). У недавно описанного нового проколо- 
фона, возможно, близкого к склерозавру, — 5союаоп 
&ирраподоп из верхнего триаса Новой Шотландии 
(Канада) — шея покрыта нухальным панцирем [Зие$, 
Вага, 1998]. Самостоятельность семейства З‹егозаи- 
ае принимает и Ивахненко [1987]. 

Еще одна форма - ТИсизр5аити; потая из верх- 
него триаса Англии -— известна только по нижней 
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челюсти с поперечно расширенными трехбугорча- 
тыми щечными зубами. Ранее трикупсизавра от- 
носили к диапсидам из группы ТгИоррозаича, но 
теперь некоторые склоняются к тому, что он при- 
надлежит к проколофонам [Е\хага$, 1998]. 
Ивахненко [1987, 2001] считает проколофонов 
слепой ветвью эволюции, имеющей родственные 
связи только с сеймуриаморфами. Кун [Киарп, 
1969], ДеБрагаи Риппель [РеВгтава, Верре! 1997] 
также считают проколофонов слепой ветвью, но 
связывают их происхождение с парейазаврами, 


>. Рис. Ш-16. Р’осоорйоп твотсерз О\еп, 1876. 

а - скелет (по: [Кэрролл, 1992]); б — затылочная 
часть черепа снизу (по: [Кетр, 1974]). Нижний три- 
ас (зона Ргосоорвоп) Южной Африки 


которых они рассматривает как сестринскую 
группу по отношению к проколофонам и свя- 
зывают в происхождении с никтеролетерами. 
Последних вместе с парейазаврами и проко- 
лофонами, но без черепах, ДеБрага и Риппель 
объединяют в таксон Ргосо]орвопотогрва. Ли 
[Тее, 1995, 1997а, с] сближает никтифрурета с 
никтеролетером, объединяя их всестринскую 
группу по отношению к настоящим проколо- 
фонам. Последних он помещает в кладограм- 
ме ниже лантанозухов и парейазавров. В со- 
ответствующий кладистический таксон Ргосо- 
1орропотогрБа Ли, в отличие от ДеБраги и 
Риппеля, включает и черепах. Наконец, Лорен 
и Рейс [Г ами, Ве1з2, 1995, 1997] считают про- 
колофонов отдаленными предками черепах и 
на кладограмме помещают обе эти группы 
ниже парейазавров. Проколофонов вместе с 
черепахами Лорен и Рейс объединяют вгруппу 
Тезеа1тотогрБа (ср. с надотрядом СБео- 
патогрВа в системе Ивахненко [2001]). В за- 
висимости от принимаемых взглядов на про- 


я исхождение проколофонов, апоморфии, харак- 
\ 


НЙ теризующие проколофонов, оказываются, 
конечно, не идентичными. 


Ивахненко [1987] характеризует проколо- 
фонов как батрахозавров с относительно вы- 
соким, субтреугольным в плане черепом. Кры- 
ша черепа даже у примитивных форм гладкая 
у молодых особей, но у взрослых может быть 
покрыта остеодермами. Небо несет узкие поля 
мелких зубов, у высших форм переходящих в 
ряды крупных. В более раннем диагнозе [Ивах- 
ненко, 1979] указываются неболышие размеры, 
скульптурированность черепа у примитивных 
форм, удлиненность глазниц назад, смещение 
6 Ресий ушной вырезки на чешуйчатую кость, редук- 

д ция заднетеменных и таблитчатых костей, 
полностью исчезающих у выситих форм, на- 
личие двух коракоидов, а в позвоночнике -— 
обычное сохранение интерцентров. 

Кун [Кирп, 1969Ъ] приводит более развер- 
нутую характеристику проколофонов. В до- 
полнение он указывает также на треугольно 
заостренную морду, укороченность слезной 
кости, сохранение септомаксиллы, вхождение 
лобных костей в край глазниц, крупные раз- 
меры диа4таоира]е, длинный восходящий 
отросток эпиптеригоида, вертикальную ори- 
ентацию затылка, большие задневисочные 
окна, короткий и массивный $(арез, появление 
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Рис. Ш-17. Нурзовпайиз }еппеп СИтоге, 1928. 

Череп: а - сверху, б — снизу. Длина 5 см. Верхний 
триас, группа Ньюарк; восточная часть США (а - по: 
[Кэрролл, 1992] б — по: [СоЪете, 1946] ) 


успециализированных форм костных шипов в зад- 
ней части черепа, грацильность нижней челюсти у 
примитивных форм, малые размеры короноида, 
многочисленность простых конических зубов у 
примитивных форм и их распгирение и уменьше- 
ниечислау специализированных представителей. 
В посткраниуме 24-26 предкрестцовых и обычно 
три крестцовых позвонка. Клейтрум известен толь- 
ко униктифрурета. Длинные кости конечностей, в 
отличие от парейазавров, стройные. У аберрант- 
ного $с[етозаити$ на спине появляются остеодермы, 
фаланговая формула кисти и стопы упрощенная. 


Остальные цитированные выше авторы осно- 
вываются на кладистических исследованиях и дают 
диагноз проколофонов по апоморфным признакам. 
Лорен и Рейс [Т.ашет, Ве!5х, 1995, 1997] объединя- 
ют проколофонов (без никтифруретид) с черепа- 
хами в таксон Тези тотогрьа, который характе- 
ризуется 17 апоморфиями, из которых авторы счи- 
тают особо важными 14. Череп охактеризован 13 
признаками: утрата заднетеменных костей; выра- 
женный контакт предлобной и небной костей; хо- 
рошо развитый орбитальный фланг предлобной 
кости; слезная кость не доходит до ноздри и, соот- 
ветственно, максилла с высоким передне-верхним 
отростком; затылочный фланг здпатозит вогну- 
тый и развит внутрь от тимпанального гребня; на 
поперечных флангах птеригоидов нет зубов; име- 
ются парные базиокципитальные бугры; $арез 
стройный, без отверстия; зиргаапеаге с латераль- 
ным шельфом на дорсальной поверхности; в обра- 
зовании ретроартикулярного отростка участвуют 
ргаеагисиаге, зиргаапёшаге, а иногда и апёц[аге; 
венечный отросток нижней челюсти хорошо раз- 
вит; зреща[е не входит в нижнечелюстной симфиз. 
Из признаков посткрания отмечастся утрата клей- 
трума, слабое развитие олекранона на локтевой 
кости, короткое и широкое проксимальное сочле- 
нение бедренной кости, метаподии проксимально 
контактируют друг с другом. Укажем, что $арез про- 
колофонов, хорошо сохранившийсяу Вимепяа [Ивах- 
ненко, 1979, 1980], массивный, разветвленный и силь- 
но отличается от черепаитьего, в особенностях его 
функционирования имеется много неясностей. 

Собственно проколофоны (без никтифрурета) 
характеризуются 11 апоморфиями, из них девять 
черепных: ноздревой край носовой кости образует 
площадку; предлобная кость с медиальным отрос- 
тком на орбитальном фланге; скуловая кость с 
длинным передним отростком под передней час- 
тью глазницы; вентральный край черепа в заглаз- 
ничой области с вырезкой; глазница удлинена на- 
зад; парокципитальный отросток соединяется швом 


Рис. П]-18. б‹етозаигиз отаёиз 
Меуег, 1857. 

а - скелет, длина около 50 см (по: 
[Нцепе; 1956] ); череп: б — сверху, в — 
сбоку (по: [1.ее, 1997с]). Нижний три- 
ас Германии 


ИНН 


с зиргаетрогае; между базиокципитале и базис- 
феноидом развита неокостеневающая зона. Отме- 
тим, что последний признак выражен у изученных 
Ивахненко [1979] российких проколофонов (№усн- 
рититеиз, ПоротзНа, Випепяа) весьма неотчетли- 
во или совсем не выражен. Четыре апоморфии ха- 
рактеризуют посткраний: плевроцентры на пере- 
дних позвонках с двойным гребнем, в крестце три 
позвонка, супинаторный отросток плечевой кости 
параллелен стволу последней, энтэпикондилярное 
отверстие утрачено. 

ДеБрага и Риппель объединяют парейазавров 
и проколофонов в таксон РгосоТорБота, а проко- 
лофонов в узком смысле слова (без никтифрурета 
и никтеролетеров) выделяют под названием 
РгосоюрБопогтез — название, введенное в этом 
объеме Ли [Тее, 1993Ь]. Для проколофономорф Ли 
выделяет 12 апоморфий, все, касающиеся только 
черепных признаков: в отличие от лантанозухов, 
максилла не контактирует с квадратно-скуловой 
костью, медиальная поверхность предлобной кос- 
ти образует выпуклый отросток, задний край лоб- 
ных костей охватывает теменные кости снаружи, 
глазницы удлиняются назад, на вентральной час- 
ти заиатозит образуется вырезка, задний край 
дцадгасит прямой, диадгасоливе относительно 
очень высокое, имеются вентральные базиокципи- 
тальные бугры, затылок слегка вогнутый и задне- 
теменные кости развиты на верхней части затыл- 
ка, зубы на птеригоидных флангах не развиты, 
зиргаапеШаге с дорсальным флангом, почти дос- 
тигающим короноид, зр|ещае не участвуют в об- 
разовании нижнечелюстного симфиза. 

На кладограмме у Ли 5<{етозаити$ выделен из 
состава проколофонов и образует сестринскую 
группу парейазавров. Лантанозух также занимает 
положение между проколофонами и парейазавра- 
ми, но на кладограмме он расположен ниже скле- 
розавра. Но ДеБрага в последней работе не только 
включает 5с/етозаигиз в состав проколофонов, но 
включает его в одно подсемейство с Нурзорпайи$, 
Тероритоп, Трееорпайиз и КоПоз1озаитиз на ос- 
новании наличия двух (а не одного, как у РгосоЮ- 
рйоп) задних выростов на аиадгабо]ивае и смеще- 
ния вперед челюстного сочленения с соответству- 
ющим уменьшением числа челюстных зубов 
[РеВгава, 2003]. Объем этого подсемейства близок 
к предложанной Ивахненко группой Г.ерор[еп- 
го Чае. 

Эволюционную ветвь, включающую кроме соб- 
ственно проколофонов также никтеролетеров, ник- 
тифруретов, лантанозухов, 5сетозаитиз, парейазав- 
ров ичерепах, Ли выделяет под названием Ргосо]о- 
рВопотогрВа и указывает для них 23 апоморфии: 
предглазничный отросток предлобной кости соеди- 
няется с небной, увеличенная область среднего уха, 
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высокий передне-верхний отросток максиллы, рс- 
дукция задней ветви итеригоида при одновремен- 
ном разрастании медиального фланга диа@гаит, 
укорочение рострума базисфеноида, неперфориро- 
ванный ${арез, неокостенение дорсального отрост- 
ка $6арез, вильчатый передний конец зреша[е, сме- 
щение назад заднего интрамандибулярного отвер- 
стия, медиальное расширение аддукторной ямы, 
расширение переднего небного отверстия, выход 
короноида на латеральную поверхность, парные 
ямки на передней и задней поверхностях невральных 
дуг, Т-образная межключица, переднее разрастание 
подвздошной кости, редукция числа сепёгаНа в стопе, 
утрата {абщача, укорочение передних отростков пте- 
ригоидов, сужение зиргаоссриае, укорочение квад- 
ратного мыщелка челюстного сустава, укорочение 
меккелевой ямки на нижней челюсти, появление клю- 
чичных желобков на межключице, взаимное перекры- 
тие проксимальных частей метаподиев. 

Никтифруреты (включая никтеролетеров) ха- 
рактеризуются тремя несомненными апоморфия- 
ми (длинные наружные ноздри, максилла питироко 
входит в глазницу, теменное отверстие смещено 
назад кшву межде теменными и заднетеменными 
костями). Ещечетыреапоморфии выдсляются услов- 
но: дорсальный отросток премаксиллы направлен 
назад и вверх, глазницы очень сильно удлинены на- 
зад, на самых задних спинных позвонках утрачены 
ребры, плечевая кость с эктэпикондилярным отвер- 
стием, Собственно проколофоны (без никтифру- 
ретов и 5с/етозаитиз), кроме общих и для парейазав- 
ров укорочения лонной кости и утраты дистальной 
тарзальной кости У пальца, характеризуются тремя 
несомненными апоморфиями (задний выступ на пе- 
редней стенке глазницы, развитиезатылочного флан- 
га теменной кости, вентральные выросты в щечной 
области). Шесть апоморфий считаются сомнитель- 
ными: грацильный °барез, общее с никтифруретами 
заднее удлинение глазниц, положение теменного от- 
верстия у передней границы темснных костей, редук- 
ция заднетеменных костей, увеличенное диайгаго- 
ивае, утрата зубов на поперечных флангах птери- 
гоидов. Отметим, что $барез у хорошо ивестного вэтом 
отношении проколофона Вийепяа массивный и раз- 
виленный [Ивахненко, 1979]. 

Выделим основные нерешенные филогенети- 
ческие проблемы, возникающие при изучении 
проколофонов: 1} от кого произошли проколофо- 
ны; 2) едины ли проколофоны генетически или это 
сборная групна; 3) были ли у проколофонов по- 
томки или они целиком вымерли. Ни по одному из 
этих вопросов у специалистов нетединого мнения. 

Ивахненко |[1987, 2001] считает возможным про- 
исхождение проколофонов, включая никтифруре- 
тов, непосредственно от сеймуриаморф, исключая 
сколько-нибудь тесную связь проколофонов с ник- 
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теролетерами и лантанозухами. Соответственно он 
считал проколофонов тупиковой линией эволю- 
ции, не оставивитей потомков. Кун [КиВл, 19695] 
также считал проколофонов тупиковой ветвью, но 
выводил их ствол, давший начало рипеозаврам и 
парейазаврам. ДеБрага и Риппель [ПеВтгава, 
ЕВ ерре|, 1997] придерживались сходных взглядов, 
но они в основание парейазаврово-проколофоно- 
вого ствола ставили никтеролетеров, ниже кото- 
рых помещали лантанозухов (АпКугатогрВа), а в 
основании парарептилий они помещают МШе- 
гей 4ае, которых мы рассматриваем в качестве 
примитивных эврептилий. 

Еще более усложнена картина эволюции про- 
колофонову Ли [Т.ее, 1995, 1997а], который удаля- 
етниктифрурета из числа настоящих проколофо- 
нов, но оставляет его вместе с никтеролетером в 
составе базального кладистического таксона 
Ргосо]орропотогрра. На кладограммеу Ли проко- 
лофоны расположены ниже парейазавров, между 
проколофонами и парейазаврами расположены 
лантанозухи, которые выделяются с парейазавра- 
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ми в кладистический таксон НаПис1сгаща. Абер- 
рантный нижнетриасовый 5‹етозаити$ исключает- 
ся из проколофонов и входит вместе с настоящими 
парейазаврами в надсемейство Рагеазаиго!еа. 
Наконец, Лорен и Рейс [Т.аиг!п, Ве!52, 1995, 1997], 
подобно Куну, связывают проколофонов и парейа- 
завров в общий эволюционный ствол, но эти авто- 
ры считают проколофонов предками черепах и 
объединяют эти две группы в новый таксон 
ТезкаЧпотогрВа. 

Нужно признать, что перечисленные воззрения 
на филогенетическое положение проколофонов 
остаются гипотетическими. Но точка зрения о ге- 
нетической связи проколофонов, никтифруретов и 
никтеролетеров представляется более вероятной, 
чем представления Ивахненко о вполне независи- 
мой эволюции никтифруретов и типичных проко- 
лофонов с происхождением обеих групп непосред- 
ственно от сеймуриаморф. В пользу связи никте- 
ролетеров и лантанозухов с проколофонами и 
парейазаврами говорят результаты главных кла- 
дистических исследований этих тетрапод [Гаигт, 
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Ве]зт, 1995, 1997; Г.ее, 1997а; ПеВгава, Верре!, 
1997], хотя по крайней мере вэтом случае кладис- 
тические данные неполностью убедительны. 
Разные группы парарептилий все же обладают 
между собой заметным морфологическим сход- 
ством, указывающим на общность их происхожде- 
ния, Но попытки связать их происхождение с лю- 
быми конкретными группами до сих пор остаются 
безуспешными, хотя пытались выявить их предков 
исреди сеймуриаморф в иироком смысле слова, и 
среди диадектид. В отношении диадектид нам ка- 
жется не исключенным их отдаленное родство с 
парейазаврами, но, конечно, не с другими парареп- 
тилиями. Остальные диадектоморфы (Тлтппозсей1- 
дае и Тзеа]а|Чае) изучены недостаточно и отнесе- 
ны кдиадектоморфам до известной степени услов- 
но. Все же нужно указать, что среди этих условных 
диадектоморф встречаются отдельные признаки 
сходства и с иными парарептилиями. Речь идет о 
наличии узкой межптеригоидной ямы, хорошо раз- 
витых озубленных птеригоидных флангах (Г4тпо- 
5сейз), о развитии постсквамозной ушной вырезки 
(Теда), болыних задневисочных окон и уплощен- 
ном черепе с относительно грацильной нижней че- 
люстью ([лтпозсейз). Возможно, это дает основа- 


ние допускать наличие среди пока неизвестных 
представителей диадектоморф форм, похожих на 
никтеролетеров и проколофонов. Помимо диадек- 
томорф не следует забывать и о древнейптей пред- 
полагаемой рептилии — Изо тала из нижнего кар- 
бона Шотландии, явно не входящей в число сейму- 
риаморф. Вестлотиана не имеет выраженной ушной 
вырезки и пцегетрогае, что делает сомнительны- 
ми ее связи с диадеактидами, но не исключают их 
родство с другими диадектоморфами типа Атпо- 
5сейз. Пока не обнаружено форм, которые связыва- 
ли бы вестлотиану с более поздними рептилиями, 
но времени между ранним карбоном и поздней пер- 
мью, откуда известны типичные проколофоны, ник- 
теролетеры и парейазавры, могло хватить на самые 
разные эволюционные преобразования. 

При перечитывании этих строк невольно воз- 
никает неудовлетворение неясностью суждений. 
Ноя напомню приведенное во вступлении выска- 
зывание Бора, который счел бы предательством по 
отношению к науке, если бы он выдал предположе- 
ние за твердо установленный факт. 

Схемы возможных родственных связей между 
различными группами парарептилий приведены 
на рис. П1-19. 


ГЛАВАТУ 
ЧЕРЕПАХИ (СНЕГОМПТА, ИЛИ ТЕТОПТМАТА) 


Черепахи во многих отношениях считаются 
наиболее специализированными из всех рептилий. 
Ихтело одето в массивный костный панцирь, спин- 
ная сторона которого (карапакс) спаяна с ребра- 
ми, прикрывающими снаружи пояса конечностей. 
Положение лопатки и коракоида, а также и тазо- 
вого пояса внутрь от туловищных ребер - одна из 
самых необычных особенностей скелета черепах. 
В состав брюттного панциря (пластрона) вошли 
дермальные элементы плечевого пояса (ключицы 
и межключица), а также расширенные и умень- 
шенные в числе брюшные ребра, срастающиеся с 
кожными (текальными) окостенениями [Гапре!, 
1939]. В состав спинного панциря (карапакса) вхо- 
дят расширенные туловищные ребра, дополняе- 
мые расигирениями невральных дуг, а также дер- 
мальными костями различного происхождения. 
Передняя пластинка карапакса (нухальная) раз- 
вивается в онтогенезе раньше [ Черепанов, 1988] и, 
возможно, в связи с ребрами последнего шейного 
позвонка. У кожистой черепахи (Де’тосйе[уз) 
обычные (текальные) пластинки карапакса, рас- 
положенные позади нухальной, редуцированы и 
замещаются мозаикой поверхностно расположен- 
ных “эпитекальных” пластинок. Панцирь делает 
черепах неуклюжими на суше, но в воде они могут 
сохранять большую подвижность. 

Височных окон у черепах нет, хотя между те- 
менными и чешуйчатами костями зачастую раз- 
вивается вырезка. Реже развивается и нижняя вы- 
резка между скуловой и квадратно-скуловой кос- 
тями, причем иногда обе вырезки разделены лишь 
«височной дугой» между чептуйчатой и теменной 
(Ету4ита) или между квадратно-скуловой и ску- 
ловой (и заглазничной) костями (Кйихуз, Тезвиао, 
Рем10$). Преобразуются и пояса конечностей, осо- 
бенно плечевой, который снаружи прикрыт реб- 
рами, входящими в спинной панцирь. В типичных 
случаях плечевой пояс имеет трехлучевое строе- 
ние и состоит из узкой лопатки, длинного акроми- 
ального отростка и несколько расширяющегося на 
конце коракоида [Т.ее, 1993Ь, 1996]. В тазовом по- 
ясе длинные и узкие подвздошные кости первично 
сочленяются с ребрами пары крестцовых позвон- 
ков. Сильнее преобразован таз у бокошейных че- 


репах, у которых он срастается с костным нанци- 
рем и обычно теряет связь с крестцом: подвздош- 
ные кости срастаются с карапаксом, а лонные и 
седалищные кости - сксифинластральными пла- 
стинками пластрона. Тазовый поясу черепах, как 
и плечевой, прикрыт снаружи ребрами, но это не 
связано с такими глубокими преобразованиями, 
которые характерны для плечевого пояса. 
Анапсидное строение черепа примитивных че- 
репах наводит на мысль об их происхождении от 
каких-то котилозавров в широком смысле слова. 
Одним из первых высказывал эту мысль Кэйз 
[Сазе, 1905], видящий возможных предков черепах 
в диадектидах, позднее его поддержал Олсон 
[ОБоп, 1947 ]. Теперь большинство авторов связы- 
вают черепах с парарептилиями, или, начиная с 
Р. Эпплби [Арр!еБу, 1961], с проколофонами 
П.ачга, Ве!57, 1995, 1997], или, следуя В. Грегори 
[Стевоту, 1946], с парейазаврами [Ивахненко, 1987; 
Гсс, 1997а, Ъ]. Но Кэрролл [Саггой, 1969а], Бентон 
[Вепроп, 1990], а также Э. Гаффни и П. Мейлан 
[Савтеу, 1984, 1990; СаНпеу, Меу[ап, 1988; СаЁпеу 
сё а]., 1991] и Вильд [\М71, 1990] видят наиболее 
вероятных предков черепах в капторинидах. Прав- 
да, в последнее время Кэрролл стал с большей ос- 
торожностью поддерживать эту точку зрения 
[Саггой, 1987]. Сходство строения сердца и арте- 
риального ствола черепах и лепидозавров говорят 
о возможной связи этих групп рептилий. 
Основные варианты классификации черепах. 
Некоторые авторы, например, Хюне [Ниепе, 1956], 
и раньше предпочитали классификацию по вер- 
тикальному принципу, разделяя амфихелидий на 
скрытошейных и бокошейных черепах. Хюне раз- 
деляет па скрытошейных и бокошейных даже три- 
асовых черепах, относя к скрытошейным 
Рговапосрез и Тпаззосйейуз, а к бокошейным - 
Рготегосйетгя5 вместе с сомнительным Сйеугооп, 
известным только по позвонкам. Наконец, Ф. Бер- 
гунью [Вегбоитоицх, 1955], базируясь на исследо- 
ваниях Л. Долло по кожистым черепахам (Де’то- 
сйейу$), принимает его разделение черепах на кожи- 
стых (Афесага) и обычных (ТЬесорВога). У первых 
редуцированный панцирь замещен мозаикой кос- 
тных пластинок, лежащих в коже. Из состава скры- 


тошейных черепах иногда выделяют в особые груп- 
пы также триониксов и морских черепах 
(Свеюотоеа). аффни, Мейлан [СаЁпеу, Меу1ап, 
1988] и Кэрролл [1992], в противоположность Бер- 
гунью, сливают кожистых черепах с морскими, 
рассматривая их как одно из семейств Сре!ошо1деа. 

Ранние представления о происхождении че- 
репах. В начале ХХ в. выкристаллизовались две 
основные концепции происхождения черепах: зав- 
ронсидная ианапсидная. э. Гудрич, исходя из стро- 
ения сердца и артериального ствола, не сомневал- 
сяв принадлежности черепах кзавропсидным реп- 
тилиям, к которым он относил два подкласса: 
черепах и диапсид (лепидозавры и архозавры) 
[СооднсВ, 1916, 1930].Р. Брум [Вгоотт, 1924] выво- 
дил черепах из примитивных лепидозавров типа 
гаттерии, отмечая сходство последней с черепаха- 
ми встроении таза с тироидной вырезкой, а также 
крючковидность метатарзальной кости У пальца, 
характерную для многих диапсид. Т. Лакйер 
ТаЮег, 1926] отметил большое сходство между че- 
репахами и диапсидами в строении челюстных 
аддукторов. Позднее С. Лэвтруп [1лоутур, 1985] 
поместил предков черепах между лепидозаврами 
и архозаврами. И в последнее время В.Р Алифа- 
нов [2001] высказался за генетическую связь чере- 
пах с примитивными лепидозаврами. 

Заметно более широкое признание, особенно 
среди палеонтологов, получила анапсидная теория 
происхождения черепах от примитивнейших реп- 
тилий (котилозавров) без височных окон в черепе 
[МИ юп, 1917, 1925]. Вырезка в заднем крае чере- 
па между теменной и чешуйчатой костями, кото- 
рая может быть принята за верхнее височное окно, 
развивалась у черепах явно вторично и отсутство- 
вала у древнейших верхнетриасовых их предста- 
вителей. В качестве возможных предков черепах 
рассматривались практически все группы анапсид — 
диадектиды [Соре, 1898; Сазе, 1905], парейазавры 
[Стевоту, 1946], проколофоны [АрреБу, 1961]. Позже 
появились идеи о сестринском родстве между че- 
репахами и капториноморфами [СаЁпеу, 
МсКеппа, 1979; СаЁпеу, 1984; СаиЕЫегекса|., 1988]. 

Парейазавровая теория происхождения чере- 
пах подробно виервые была обоснована В. Грего- 
ри [Стевогу, 1946]. Он противопоставлял ее пла- 
кодонтовой, выдвинутой в 1902 г. О. Йекелем 
ПаеКе|, 1902]. Работа Грегори была опубликована 
непосредственно перед установлением Олсоном 
[ОБоп, 1947] группы парарептилий. Хотя Йекель 
уже в 1915 г. отказался от плакодонтовой теории в 
пользу котилозавровой, среди которых Йекель на 
первое место выдвигал именно парейазавров 
аеке], 1914], плакодонтовая теория была наибо- 
лее глубоко и эффектно раскритикована именно 
Грегори, который показал конвергентный харак- 
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тер ряда признаков схоства между плакодонтами 
и черепахами. Строгих докательств парейазавро- 
вой теории Грегори получить не удалось, но ее ра- 
бота вновь сконцентрировала внимание исследо- 
вателей на том, что предков черепах надо искать 
среди котилозавров. Олсон [О15оп, 1947] устано- 
вил группу парарептилий, в которой видел пред- 
ков черепах, но он склонялся к гипотезе происхож- 
дения черепах от диадектов, а не от парейазавров, 
которых он считал слишком спсциализированны- 
ми для этой роли; в этом отношении Олсон вер- 
нулся к взглядам Копа [Соре, 1898] и Кэйза [Сазе, 
1905]. Идею Олсона принял Ромер [ Вотег, 1956, 
1966], хотя к этому моменту Олсон уже отказался 
от диадектовой гипотезы в пользу других парареп- 
тилий [О]оп, 1965]. Котилозавровую теорию про- 
исхождения черепах поддержал и Хюне [Ниепе, 
1948, 1956], искавший предков черепах среди ран- 
них диадектоморф. Связующим звеном между че- 
репахами и котилозаврами Хюне, следуя Ватсону 
[\У/эЕзоп, 1914], искал в проблематичном роде 
Еипоюзаитиз из верхней перми Южной Африки. 

Гипотеза о родстве черепах с капториномор- 
фами. С внедрением в филогенетику кладистичес- 
ких методов поиски предков черепах сконцентри- 
ровались на парарептилиях, хотя кладистика на- 
ходит веские аргументы в пользу сестринского 
родства черепах и с капториноморфами. Сторон- 
ником этой точки зрения оказался, в частности, 
лучший североамериканский знаток ископаемых 
черепах Гаффни. 

Гаффни отмечает, что у черепах, как и у капто- 
риноморф [СаЁпеу, МсКеппа, 1979; Неагоп, 1979], 
отсутствуют эктоптеригоиды и таблитчатые кос- 
ти, причем в обеих группах отсутствие этих костей 
является примитивным признаком. У большин- 
ства амниот, включая примитивных синапсид, обе 
эти кости имеются (отметим тут же, что малень- 
кие таблитчатые кости сохраняются и у примитив- 
ных капториноморф, например, у Рааео(йут5 
[Саггой, Ваша, 1972]). Кроме утраты таблитчатых 
костей и эктоптеригоидов, Гаффни выделяет для 
капториномоф и черепах еще две синапоморфии: 

1. Скуловая кость на небе образует отросток, 
частично замещающий эктоптеригоид и вклини- 
вающийся между птеригоидом, максиллой и неб- 
ной костью. Этот медиальный отросток отсутству- 
ету парарептилий и примитивных пеликозавров 
[Ве1з2, 1981; Неабоп, Ве!52, 1980], хотя он появляет- 
ся у некоторых специализиризованных пеликозав- 
ров. 2. Появление орбито-назального отверстия 
между предлобной и небной костями. Дополни- 
тельно Гаффни указывает также на появление 
обычно в иве между скуловой и небной костями 
небольшого подглазничного отверстия, но этот 
признак характерен для капторинид, тогда как у 


черепах подглазничное отверстие обычно больше 
по размерам, смещено медиально и расположено 
между птеригоидом и небной костями. Отметим, 
что так же расположено подглазничное отверстие 
у парейазавров и диадекта, хотя у других парареп- 
тилий это отверстие отсутствует. Готье, Клюге и 
Роу добавляют к этим синапоморфиям утрату су- 
пинаторного отростка на плечевой кости [Саи Шег 
её а|., 1988Ъ]. На основании этих синапоморфий 
авторы приходит к выводу о сестринском родстве 
капториноморф и черепах. 

Такое заключение не очень убедительно, но су- 
ществующий большой разрыв между капторино- 
морфами и черепахами оставляет возможность для 
постепенного приобретения черепашьих призна- 
ков и у потомков капториноморф. При переходе 
от капториноморф к черепахам должен был раз- 
виться туловищный панцирь черепашьего типа, 
плечевой и тазовый пояса конечностей должны 
были покрыться ребрами и перейти на внутрен- 
нюю поверхность панциря, даадгаеит должен был 
выступать наружу позади здпатозиш, в заднем 
крае ацадгасит должна была развиться глубокая 
ушная вырезка, $арез должен стать грацильным 
и лишиться костных отростков, челюстные зубы 
должны заместиться роговым клювом, заднелоб- 
ные, заднетеменные кости и теменное отверстие 
должны были исчезнуть, а слезная кость — укоро- 
титься и потерять связь с ноздрей. 

Но возможная связь черепах с капториномор- 
фами, если придерживаться прежней точки зрения 
о родстве этих анапсид со зверообразными млеко- 
питающими, придает известный смысл кладограм- 
мам, показывающим относительную близость че- 
репах и млекопитающих [СаЁпеу, 1980]. Хотя эти 
кладограммы составлены без учета данных по ис- 
копаемым тетраподам, они все же в известной мере 
согласуются с высказываниями, встречающимися 
в литературе по головному мозгу, что черепахи 
ближе к млекопитающим, чем диаисиды, по разви- 
тию коры больших полушарий, которая у черепах 
более развита, чем у диапсид [Филимонов, 1963]. 

Современные варианты парарептилийной те- 
ории происхождения черепах. Намного лучше 
обоснована парарептилийная теория. После Гре- 
гори сначала только Паррингтон [РаггИ1 фол, 1962] 
поддерживал теорию происхождения черепах от 
парейазавров, эту теорию с применением подроб- 
ного кладистического анализа развил дальше Ли 
П.ее, 1997]. Позднее с новым вариантом парареп- 
тилийной теории происхождения черепах высту- 
пил Ивахненко [1987 |, высказавшийся за особую 
близость к черепахам не парейазавров, а высших 
никтеролетеров или рипеозавров. Конкретное 
сходство черепов парейазавров и примитивных че- 
репах ( 77а5зосйеу$) Ивахненко считает результатом 
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конвергенции. К, сожалению, веских аргументов в 
пользу своей гипотезы Ивахненко не приводит, 

С обоснованием иного варианта парарепти- 
лийной теории происхождения черепах -— от про- 
колофонов — выступили Лорен и Рейс [Гаигш, 
Ве!52, 1995, 1997]. Ивахненко [1987 | раньше отно- 
сил черепах к подклассу П]ладесбозаита вместе с 
МусбегоебеготогрВа и О1адесфотогрБа (включаю- 
щим и парейазавров). Но позднее Ивахненко 
[2001] выделил надотряд СвеотатогрВа, разде- 
ляемый им на два отряда — Ратеазаиа в пироком 
смысле слова, куда отнесены, кроме собственно 
парейазавров, также никтеролетеры и лантанозу- 
хи, иединственный (2?) отряд черепах. 

Лорен и Рейс выделяют в составе парарепти- 
лий новый таксон Тези тотогрВа, в котором они 
объединяют черепах вместе с проколофонами. В 
диагноз тестудиноморф они включают 17 апомор- 
фных призпаков, из которых 14 считают бесспор- 
ными. 13 признаков характеризуют строение че- 
репа. Это отсутствие заднетеменных костей, силь- 
но выраженный контакт предлобной и небной 
костей, развитие вентральных флангов предлоб- 
ных костей, более широких, чем у парейазавров или 
синапсид, укорочение слезных костей, не достига- 
ющих края ноздри, высокий передне-верхний от- 
росток максиллы (отметим, что среди проколофо- 
нов несмотря на укорочение слезной кости этот 
признак проявляется только у немногих форм, 
прежде всего у Ошепейа), медиальное положение 
затылочного фланга зднатозит по отношению к 
его тимпанальной вырезке, утрата зубов на попе- 
речных птеригоидных флангах, парность базиок- 
ципитальных бугров, грацильность слуховой кос- 
точки, лишенной отростков и отверстий. 

Для нижней челюсти тестудиноморф характер- 
но исключение 5р|етае из нижнечелюстного сим- 
физа, наличие латерального шельфа на дорсаль- 
ном крае зиргаапеи!аге, образование ретроарти- 
кулярного отростка не только из агАсшаге, но и из 
ргаеагиси[аге, зиргаапёшаге, а иногда и апач[аге, а 
также наличие высокого венечного отростка, об- 
разованного только короноидом. Менее значи- 
тельные апоморфии обнаружены в посткрании. 
Это редукция клейтрума, слабая выраженность 
олеокранона, широкая проксимальная головка 
бедренной кости и дорсальное перекрытие прокси- 
мальных головок метаподиев. Отметим, что это 
обнаруживается у ряда рептилий, помимо черепах, 
в частности, у горгононса Иа аротвоп. 

Диагноз собственно черепах, по Лорену и Рей- 
су, построен на их отличиях от проколофонов и 
включает 25 апоморфных признаков. В числе 13 
признаков строения черепа указывается отсут- 
ствие контакта между заглазничной и надвисочной 
костями (обе кости разделяет вклинивающееся 
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между ними зацатозит), отсутствие отверстий на 
наружной поверхности максиллы, укороченное 
дпадтакоаеае, далеко не достигающая уровня глаз- 
ниц, вхождение здиатозит в край задневисочного 
окна, выход диадгабит на наружную поверхность 
черепа, отсутствие межптеригоидной ямы (у самых 
примитивных черепах, как, например, у Робапо- 
срез, межитеригоидная яма сильно укорочена), 
задняя часть хоаны изогнута медиально и широко 
окаймляется небной костью (как у парейазавров), 
подглазничное отверстие маленькое и в его край 
не входит максилла и скуловая кость (общий при- 
знак с парейазаврами), эктоптеригоиды утрачены, 
парокципитальный отросток соединяется швом с 
диадгабит и заиатозит (у Ргобапосйейу; контакт 
этих костей опосредован хрящом), медиальная 
стенкаушной капсулы окостеневает (как у некото- 
рых парейазавров), латеральный шельф экзоок- 
ципитале подстилает парокципитальный отрос- 
ток, который входит в край задневисочного окна 
(как у парейазавров). Для нижней челюсти указы- 
вается только участие латерального шельфа 
зиргаапеч]аге в образовании челюстного сочленения. 

В посткрании указывается на наличие только 
18 предкрестцовых позвонков, сужение (в отличие 
от других парарептилий) невральных дуг, нали- 
чиена передних (шейных) позвонках вентральных 
килей, связь гемальных дуг в хвосте с передним 
краем тел позвонков, вхождение межключицы в 
панцирь, узость и удлиненность лопатки, связан- 
ной с длинным акромиальным отростком, отсут- 
ствие в плечевой кости энтэпикондилярного отвер- 
стия, отсутствие вентрального гребня на бедрен- 
ной кости, редукция фаланговой формулы в кисти 
до2, 3, 3, Зилиеще меньшей, а в стопе -— до 2, 3, 3, 4, 3 
(каку парейазавров); у черепах число фаланг вто- 
рично можетеще более уменьшаться. 

Мы уже указывали, что Ивахненко, в отличие 
от Грегори, отстаивает происхождение черепах не 
от собственно парейазавров, а от родственных па- 
рейазаврам более примитивных парарептилий — 
никтеролетеров или лантанозухов. Он выделяет в 
составе парарептилий новый подкласс СВеота- 
шогрВа, в котором помещаются два отряда: 
Рате!азаит! Ча (этот отряду Ивахненко [2001], кро- 
ме парейазавров, объединенных сниктеролетера- 
ми илантанозухами) и Сре|оща. Прежде Ивахненко 
[1987 | относил черепах в ранге отряда к подклассу 
парарептилий П1аЧессозаита, а парейазавров в 
ранге подотряда — котряду П1адесботогрВа. 

Вотличиеот Ивахненко, Ли [Тее, 1997а, Б] при- 
знает непосредственную связь парейазавров и че- 
репах, однако он не объединяет черепах непосред- 
ственно с парейазаврами, а помещает и тех, и дру- 
гих в качестве отдельных отрядов в таксон 
РгосоорБопотогрра, в который входят почти все 


75 


парарептилии, кроме миллереттид. Таким обра- 
зом, в отличие оттестудиноморф Лорена и Рейса, 
проколофономорфы Ли включают, кроме проко- 
лофонов и черепах, также и парейазавров. Сейму- 
рий, котлассий и диадектов Ли, как и большинство 
других современных авторов [Сагго!, 1987; Сач- 
(Ыегева]., 19885; Гаити, Ве!52, 1995; РеВгада, Вер- 
ре|, 1997], не включает в состав рептилий или па- 
рарептилий. 

Ли дает подробный кладистический анализ со- 
отношения черепах с остальными парарептилия- 
ми. Диагноз черепах он строит предпочтительно 
на признаках, отличающих черепах от парсйазав- 
ров. В диагноз черепах включено 50 признаков, из 
которых 34 являются, по Ли, несомненно апомор- 
фными, а 24 признака основаны па конвергенциях 
или реверсиях. В строении черепа Ли насчитыва- 
ет 11 несомненных апоморфий: утрата теменного 
отверстия, наличие нисходящих флангов теменных 
костей, соединяющихся с проотиками, утрата сеп- 
томаксиллы, утрата отдельной заднелобной кос- 
ти, широкое соединение диаагавит с проотикум, 
между которыми остается стапедиально-темпо- 
ральное отверстие для прохождения одноименной 
артерии, ппирокое соединение опистотики с 
даадгасит (у Р’одапосйейуз эта соединение опос- 
редовано хрящом [Са#еу, 1990]), перекрытие по- 
лости среднего ухау примитивных черепах с дор- 
сальной стороны, ау большинства - и свентраль- 
ной стороны [СаЁНпеу, 1975Ъ], полная утрата 
челюстных зубов, замещасмых роговом клювом, 
выход наружу дорсальной части апа4габит, учас- 
тие зиргаапеаге, наряду с агасшате, в образова- 
нии челюстного сочленения и выстилка черепа 
большими роговыми щитками. 

В осевом скелете Ли указывает шесть несомнен- 
ныхапоморфий: у черспах имеется только 18 пред- 
крестцовых позвонков, все они не нотохордальные 
и не имеют интерцентров, всегда отсутствуют реб- 
ра на атланте и нсвральные дуги проатланта, ка- 
рапакс связан с ребрами и невральными дугами, 
а в пластрон входят ключицы и межключица. 
Остальные несомненные апоморфии характери- 
зуютконечности. Отмечается положение плечево- 
го и тазового пояса с внутренней стороны по отно- 
шенито к ребрам, контакт латерального отростка 
лонной кости с пластроном, полукруглая форма 
проксимальной головки плечевой кости и ее на- 
правленность под прямым углом к телу плеча, сиг- 
моидальный изгиб плечевой и бедренной кости в 
дорсовентральной плоскости, появление постак- 
сиального отростка на лучевой кости для прикреп- 
ления радио-ульнарной связки, отсутствие отвер- 
стия между Шпаге и ибегте ит и округлая форма 
последнего, вентральные проксимальные отрост- 
ки на первых фалангах пальцев кисти и стопы, 


отсутствие интеркондилярной ямки на дистальном 
конце бедренной кости и необособленность дис- 
тальных бедренных мыщелков от сочленовной по- 
верхности бедра, вогнутость преаксиальной по- 
верхности фибулы, не выпуклой относительно ти- 
бии, кубическая форма астрагала и пяточной кости 
и отсутствие отверстия между ними, уменьшение 
размеров пяточной кости, вдвое меньшей, чем аст- 
рагал, крючковидная форма теабагзае У и редук- 
ция числа фаланг в стопе до маммального типа 
(2, 3, 3, 3, 3). У парейазавров фаланговая формула 
стопы 2, 3, 3, 4, 3, менее упрощенная, чем у черепах. 
Все эти признаки отделяют черепах от парарепти- 
лий, что важно в связи с гипотезой о родстве чере- 
пах или с парейазаврами, или с проколофонами. 

Труднее судить о значении апоморфий, кото- 
рые проявлются у отдельных парареитилий илиу 
многих самых разных рептилий. К числу их отно- 
сится вероятная утрата у черепах га@1ае и иЫэе 
[Витке, АЪегсВ, 1985], возможно, свойственная 
также крокодилам и ящерицам [Ми[ег, АЪегсВ, 
1990]. Отметим также утрату у черепах заднете- 
менных и таблитчатых костей черепа, свойствен- 
ную лантанозухам и проколофонам, укорочение 
слезной кости и грацильная слуховая косточка (оба 
признака свойственны также проколофонам), на- 
личие глубокой ушной вырезки, утрату зубов на 
поперечных флангах птеригоидов (характерно 
также для проколофонов), исключение 5{ешае из 
нижнечелюстного симфиза, редукцию энтэпикон- 
дила и его отверстия (характерно также для про- 
колофона Ошепена). 

Теория парейазаврового происхождения чере- 
пах подкрепляется тем, что «карликовые» южно- 
африканские парейазавры — Ай#йодоп, Мапорапа 
и Ритйорагаа - в некоторых отношениях прибли- 
жаются к предкам черепах [Тее, 1997а]. Они име- 
ют хорошо развитый спинной панцирь, лопатка у 
них субцилиндрическая, не расптиренная, как у 
прочих парейазавров, олекранон локтевой кости 
редуцирован, головка бедренной кости отогнута 
дорсально, а спинные остеодермы, образующие 
панцирь, сливаются между собой (рис. ТУ-1). Но 
разрыв между этими парейазаврами и черепаха- 
ми со смещением у последних под ребра плечевого 
пояса все же остается значительным. Косвенно го- 
ворит против парейазавровой и вообще против 
парарептилийной гипотезы происхождения чере- 
пах также большое сходство подразделения желу- 
дочка неполностью четырехкамерного сердца у 
черепах, с одной стороны, и у лепидозавров (гат- 
терии и ящериц), с другой. У всех перечисленных 
форм преимущественное развитие получает пра- 
вая дуга аорты, в отличие от млекопитающих, у 
которых развита только левая дуга. Пути превра- 
щения трехкамерного сердца амфибий в неполнос- 
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тью четырехкамерное сердце черепах и лепидозав- 
ров были очень сходными, хотя строснис сердца у 
ископаемых парарептилий остается неизвестным. 
Если считать, что парарептилии вместе с черепа- 
хами вышли на рептилийный организационный 
уровень независимо от эврептилий с диапсидами 
и капториноморфами, то эволюцию рептилийно- 
го сердца у черепах следует считать очень ярким 
случаем параллельной эволюции. Парарептилий- 
ная теория требует допущения независимого при- 
обретения амниотического яйца черепахами и про- 
чими рептилиями [Ивахненко, 1987]. 

Диапсидная гипотеза происхождения чере- 
пах. Относительно недавно ДеБрага и Риппель 
ГРеВгава, Клерре!, 1997 |, пользуясь методом кла- 
дистического анализа, возродили полузабытую 
ужетеорию о родственных (сестринских) взаимо- 
отношениях черепах и завроптеригиевой ветви 
лепидозавров, оказавшейся при компьютерной 
проверке более экономной, чем парарептилийная 
теория. Эти авторы допускают вторичное разви- 
тие у черепах анапсидного черепа. Верхнее окно 
было перекрыто, по их мнению, запатозит, кото- 
рое у черепах сильно разрастается под теменной 
костью в височной области черепа. Вогнутый ниж- 
ний край здиатозит у верхнетриасового Ргопа- 
госрез отображает, по их мнению, контур нижне- 
го височного окна, также утраченного вторично и 
заполненного необычно высоким адпаагабоива!С. 
ДеБрага и Риппель объединяют черепах и завроп- 
теригий вместе с лепидозаврами в один таксон 
Гер1ЧозаиготогрВа и характеризуют общую ветвь 
черепах и завроптеригий десятью апоморфиями, 
три из которых касаются строения черепа. Это 
конфигурация хоан, которые в задней части откло- 
няются медиально, укорочение и сужение задней 
части парасфеноида и слабое развитие и передне- 
латеральная направленность поперечных отрос- 
тков птеригоидов. 

Эти признаки свойственны и некоторым, по 
крайней мере, парейазаврам, что снижает убеди- 
тельность концепции ДеБрага и Риппеля. Осталь- 
ныеапоморфии характеризуют конечности и гру- 
дину. Акромиальный отросток, резко удлиненный 
увсех черепах, кроме Реовапосйейуз, отходиту про- 
ганохелиса не коротким вентральным выступом 
от переднего края лопатки, как у парейазавров, а 
широко разрастается вдоль нижней части лопат- 
ки. Акромион у черепах (Сйеудта) окостеневает не 
как часть лопатки, а как самостоятельный элемент 
и, по мнению Рипнеля, не гомологичен акромиону 
парейазавров [В1рре|, 1993]. Черепаший акроми- 
он может соответствовать переднему коракоиду 
примитивных рептилий [СаНпеу, 1990; ОеВгава, 
Верре|, 1997]. Интересна и апоморфия черепах, 
касающаяся положения коракоидного отверстия, 
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которое у черепах и завроптеригий расположено 
не в коракоиде, а между коракоидом и лопаткой. 

Апоморфии, которые характеризуют одних че- 
репах, производят большее впечатление. ДеБрага 
и Риппель вводят в диагноз черепах 41 апоморфию, 
базируясь на их отличиях от завроптеригий. Из 
этих апоморфий 22 относятся к признакам черепа, 
пять характеризуют позвоночный столб и пан- 
цирь, шесть — пояса конечностей (не упоминая 
почему-то о смещении поясов конечностей под ре- 
берные пластинки панциря), семь — заднюю ко- 
нечность и одна указывает на упрощенную фалан- 
говую формулу. Выделенные ДеБрага и Риппелем 
апоморфии черепах встречаются также у различ- 
ных парарептилий; в частности, упрощенная фа- 
ланговая формула характеризует также парейа- 
завров (и многих терапсид). И в целом построе- 
ния ДеБраги и Риппеля о связи черепах с 
завроптеригиями или вообще с лепидозаврами ос- 
таются весьма гипотетичными [Т.ее, 1997а, Б; 
УЯЩитзоп еёа|., 1997]. Алифанов [2001] сочувствен- 
но относится к гипотезе родства черепах с лепидо- 
заврами, но считает возможным найти в будущем 
ископаемых нелепидозавровых предков черепах. 
Наиболее экзотично выглядит идея Б. Гардинера, 
допускающего сравнительное близкое родство че- 
репах с дицинодонтами [СагЧшег, 1982]. 

После всего сказанного нас уже не должно удив- 
лять появление концепции особоттесного родства 
черепах с архозаврами, основывающейся на неко- 
торых признаках сходства яиц между черепахами, 
крокодилами и птицами: известковая скорлупа и 
белочная оболочка построена у всех этих форм из 
альбумина [ Н1тауата, 2001]. Отметим, что иссле- 
дования митохондриального генома современных 
рептилий выявило неожиданное сходство черепах 
с диапсидами и, конкретно, с крокодилами 
[Гатдоуа, Меуег, 1998]. Эти данные были подтвер- 
ждены анализом 9 митохондриальных и 23 хромо- 
сомных генов [Недвез, Ро[пе, 1999]. Сходство че- 
репах с крокодилами по этим генам выражено мно- 
го четче, чем с ящерицами. Эти данные не 
исключают вывода черепах от общего ствола ар- 
хозавров и гаттерий, но ствол ящериц по молеку- 
лярным данным должен был ответвиться раньше. 
Но принятие парарептилийной теории происхож- 
дения черепах выглядит практически невозмож- 
ной, а капториноморфная тесрия — сомнительной 
и требующей допущения замедленной эволюции 
архозавров по изученным генам и ускоренной - 
для ящериц. 

Проблема в целом остается не ясной. Риппель 
отмечает, что новые данные по молекулярному 
сходству черепах с архозаврами могут и не проти- 
воречить гипотезе о сестринском родстве черепах 
с завроптеригиями, которых можно выводить от 
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основания архозаврового ствола [Е ерре!|, 2001]. 
Отметим дополнительно, что нельзя игнориро- 
вать факт, что черепахи имеют лепидозавровый 
тип разделения желудочка и артериального ство- 
ла с преимущественным развитием правой дуги 
аорты. 

Нерешенные проблемы происхождения чере- 
пах. Наличие большого морфологического разры- 
ва между группами, конечно, затрудняет филоге- 
нетический анализ. Недостаточным оказывается 
и кладистический анализ, особенно при распрост- 
ранении параллелизмов в сравниваемых группах. 
В случае черепах речь идет о таких, например, при- 
знаках, как наличие в заднем крае квадратной ко- 
сти ушной вырезки с барабанной перепонкой, нс- 
доразвитие поперечных флангов птеригоидов, 
массивность и поперечное положение парокципи- 
тальных отростков, смещенное вперед положение 
челюстного сочленения по отношению к затылоч- 
ному, неподразделенность коракоида на передний 
и задний, трехлучевая форма тазового пояса с глу- 
бокой вырезкой между лобковой и седалищной ко- 
стями, крючковидость метатарзальной кости У 
пальца. Выявленные последовательности апомор- 
фий, хотя и раскрывают эволюционныетенденции 
всравниваемых группах, обычно далеко не полно- 
стью заполняют разрыв между ними. 

Примерно так обстоит дело и в случае черепах 
и их предполагаемых предков. Конструирование 
возможных переходов между парейазаврами и че- 
репахами, к которому прибегнул Ли [Тее, 1993Ъ], 
наглядно показывает, как такой переход мог осу- 
ществиться на бумаге, но на самом деле эволюция 
могла проходить и по-другому. Ли, например, как 
и раньше него Ватсон [М/аёзоп, 1914], связывает 
миграцию лопатки под ребра с удлинением шеи и 
смещением назад плечевого пояса [Т.ее, 1993Ъ, 1996], 
но другие исследователи считают это объяснение 
недостаточным [Вигке, 1989]. Во всяком случае 
контраст между обычным для рептилий надребер- 
ным положением плечевого пояса, представлен- 
ным иу парейазавров, и черепашьей топографией 
лопатки просто разительный (рис. [У-2, [У-3). 
Важно отметить также, что Р’овапосйейуз [СаЁпеу, 
1990] и некоторые другие примитивные черепахи, 
например Меоата [СаНтеу, 1983а], сохраняют 
укороченные, но нормально расположенные итей- 
ные ребра. Изучение эмбрионального развития 
показывает, что в действительности закладка пле- 
чевого пояса остается на своем месте, но наружная 
часть ребер удлиняется за счет нового элемента — 
карапаксовых гребней, развивающихся при учас- 
тии эктодермы и охватывающих снаружи плече- 
вой пояс [СПЬегЕ еба1., 2001]. Сходные изменения 
происходят и в тазовом поясе, который также пере- 
крывается карапаксом. Особое (остеодермальное) 


происхождение периферии панциря подчеркива- 
ети ГО. Черепанов, который все же высказывает- 
ся за парейазавровую теорию происхождения че- 
репах [СБегерапох, 1997; Черепанов, 2000, 2004]. 
Имеющихся фактов недостаточно, чтобы можно 
было бы с определенностью решить главные вопро- 
сы происхождения черепах, названных Гаффни и 
Мейланом «благороднейшим творением Бога» 
[СаЙпеу, Меу\ап, 1988, с. 161]. Но в целом связь чере- 
пах с парарептилиями представляется несколько 
более вероятной, чем с капториноморфами или ди- 
апсидами. Отметим, что ДеБрага и Риппель суще- 
ственным аргументом против парейазавровой тео- 
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Рис. ГУ-2. Череп и передняя часть пост- 
крания парейзавра Рейадайа. Показано по- 
ложение плечевого пояса кнаружи от ребер 


(по: [Т.ее, 19935] ) 


Рис. ТУ-3. Скелет совре- 
менной черепахи 725и40 

а — с удаленной левой час- 
тью панциря (по: [Суханов, 
1964]), б — правая часть кара- 
пакса с посткранием изнутри 
вместе с правой половиной пла- 
строна снизу (по: [4’А. ВеПа!тз, 
1957]), в - парасагиттальный 
разрез через панцирь (по: [ФА. 
ВеЙа1гз, 1957]) 


рии происхождения черепах считают стратиграфи- 
ческий разрыв между парейазаврами и первыми че- 
репахами. С этой точки зрения больше подходили 
бы на роль ближайших предков черепах проколо- 
фоны, но одного этого, конечно, недостаточно. 

В эволюции черепах неоднократно развивались 
специализированные водные формы, и в воде чере- 
пахи более подвижны, чем на суше. Это усиливает 
позиции сторонников водного происхождения чере- 
пах. Водным был и эвнотозавр, которого раныше за- 
частую рассматривали в качестве возможного пред- 
ка черепах. Парейазавры, хотя и не были специали- 
зированными водными жителями, всежебылитесно 


связаны с водой. Но более известная и морфологи- 
чески самая примитивная древнейшая верхнетриа- 
совая черепаха Р’овапосйейу$ обладала массивным 
выпуклым панцирем, указывающим на сухопутный 
образ жизни. П. Дераниягала [Пегашуага[а, 1931] 
считал, что предки «настоящих» (не кожистых) чс- 
репах вели наземный образ жизни и внешне напо- 
минали броненосцев из неполнозубых млекопитаю- 
щих. С этим был согласен и Г. Бёкер [ВоКет, 1935], 
считавший, что первые черепахи использовали пан- 
цирь для раздвигания густого кустарника. 

Морфологический разрыв между древнейшими 
черепахами и их возможными предками делает ес- 
тественным доминирование взглядов о монофилии 
черепах [СаЁпеу, Меу[ап, 1988; СаЁпеу ева1., 1991]. 
Но Дераниягала [Оегашуава|а, 1931] считал, что 
кожистые черепахи (Оегтосре[у!Аае) призошли от 
ящерицеобразных предков независимо от прочих 
черепах, которые произошли от эвнотозавров. Ги- 
потетических «броненосных» предков настоящих 
черепах он выделяет в группу Заигоеза штаца. За 
другой вариант дифилии черепах устно высказал- 
ся Ивахненко, считающий, что Рююбапосйейуз не при- 
надлежит кчерепахам [Гее, 1997а]. 

Основные варианты классификации черепах. 
Общепринято выделение среди современных чере- 
пах четырех основных групи: бокошейных 
(Реиго@та), скрытошейных (Сгурбо4!та), трионик- 
сов, или мягкотелых (Тиопусро!Чеа), и кожистых 
(Пегтосреуо!еа). Иногда в особую группу выде- 
ляют также морских черепах { Сфеото!Чеа). Морс- 
киечерепахи и триониксы несомненно происходят 
отскрытоптейных и теперь их рассматривают толь- 
ко как особые ветви последних. Можно считать прак- 
тически установленным родство и кожистых чере- 
пах свымершей группой морских черепах. 

Сложнее обстоит дело с классификацией мезо- 
зойских групп черепах. До расцвета кладистичес- 
кой эры в филогенетике и систематике обычно ба- 
зальные мезозойские группы черепах объединяли 
втаксон АтрысБеудла [ Котег, 1956; Суханов, 1964; 
ИКЫКуа4ги, 1987]. Среди меловых амфихелидий 
многие формы обнаруживают переход к настоя- 
щим Сгурбо41та. В последнее время амфихелидии 
обычно уже не выделяются в особую группу и боль- 
шинство их представителей присоединяются к 
криптодирам [ М!упагз Ку, 1976; СаЁпеу, 1984]. 

Современных черепах насчитывается более 250 
видов, а ископаемых -— более 300. Но по числу ро- 
дов ископаемых черепах значительно больше, чем 
современных. В отдельных позднемеловых фаунах 
Северной Америки число описанных видов чере- 
пах превышает 20, не менее чем в самых богатых 
черепахами современных фаунах. 

Обстоятельный кладистический анализ чере- 
пах провел в ряде работ Гаффни с соавторами 
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[СаНпеу, 1975Ъ, 1990; СаНпеу, Меу]ап, 1988; 
СаНпеу её а1., 1991], результаты которого мы ши- 
роко используем в дальнейшем. 

Древнейшие черепахи. До последнего време- 
нии древнейшие черепахи были известны только 
из верхнего триаса Германии, откуда было описа- 
но до трех-четырех уже сильно специализирован- 
ных родов черепах: Ргобапосйейу (=Тпаззосйеу5), 
Рготетосйет$15, а также плохо известный ? 
баипясосотез. Относительно недавно верхетри- 
асовые черепахи, близкие к западноеврепейскому 
Рговапосйейу5, были обнаружены в Юго-Восточной 
Азии, в Таиланде (Ргобапосйе!уз тисйае [Втот, 
1984]), в Гренландии []епк!лз$ её а|, 1994], а из но- 
рия (верхний триас) Южной Америки была опи- 
сана близкая к протерохерсису черепаха 
Рааеосйетя Шатраует5: [Коиег еб а|., 1995]. 

Из базальной юры Южной Африки описана 
новая архаичная черепаха Аизтаюсйеу$ аГтсапиб 
[Са_пеу, Кис, 1994, 1995], а из нижней юры 
Аризоны (Северная Америка) — Кауетасйез арпх 
[СаЁтеу еса|., 1987]. Кайентахелиса уже относят к 
примитивным криптодирам, но филогенетические 
связи остальпых древнейших черепах с современ- 
ными их группами остаются проблематичными. 
Систематическое положение австралохелиса труд- 
но установить, так как швы на его черепе просле- 
живаются с большим трудом, а панцирь представ- 
лен только мостовой областью карапакса [СаЁпеу, 
КисМав, 1995]. Иногда высказывается мнение о 
возможной близости Аизгаюсйейуз с южноамери- 
канской Рааеосйегя15 [Коиег еб а|., 1995]. 

Проганохелииды (РгоБбапоске]у1ае) и другие 
древнейшие черепахи. Кэрролл в 1987 г. объединял 
всех известных ктому времени триасовых черепах в 
базальный подотряд Ргогапосреу а [Сагто!, 1987]. 
В данном случае это объединение вызывает много 
сомнений, так как верхнетриасовые черепахи оказа- 
лись весьма разнородными. Ргоегосйегя5 известен 
только по панцирю и тазовому поясу, подвздошные 
кости которого, как у плевродир, срастаются с ре- 
берными пластинками. Число крестцовых позвон- 
ков увеличено у Рифегосйегяз до четырех, тогда как 
Риовапосйеуз имеет только два. В то же время пласт- 
рон у Рорапосйеу$ и Рищетосйегя5 имеет две пары 
мезопластронов, смыкающихся посередине, а взад- 
ней части карапакса у обоих этих родов имеются до- 
полнительные супрамаргинальные пластинки. Без 
изучения черепа и плечевого пояса, неизвестных у 
Риоегосйегя, решить вопрос о близости названных 
родов затруднительно. Гаффни и Мейлан | СаЁлеу, 
Меуао, 1988] противопоставляют проганохелиидий 
(без Риметосйет5) всем прочим черепахам и устанав- 
ливают для них группу ВБаросВеуа. Позднее к 
раптохелидиям отнесли также и южноафриканско- 
го Аизаюсйе[уз [ СаЙпеу, Кисыпз, 1994, 1995]. 
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Рис. [У-4. Рюдапосйеу; диепяеаЫ Ват, 1887 (по: [Кэрролл, 1992]. 
Череп: а — сверху, б — снизу, в — спереди, г — сзади, д — сбоку. Длина черепа 15 см. Верхний триас Германии 


Проганохелис (Ргорапосйейуз) и, наверно, близ- 
кий к нему триасохелис (ТЙаззосйейуз) достигали в 
длину 1 м. Морфологически проганохелииды от- 
личаются сохранением многих примитивных при- 
знаков, утраченных остальными черепахами. Эм- 
бриональные трабекулы в черепе проганохелиса 
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широко раздвинуты, но все же образуется межтра- 
бекулярная септа, подразделяющая гипофизаль- 
ное окно [ Веег, 1937]. Череп (рис. ТУ-4) монолит- 
ный, но квадратная кость сзади с вырезкой для 
барабанной перепонки, вырезка устроена пример- 
но как у диапсид. Парокципитальный отросток 
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массивный, направлен горизонтально, но не к 
квадратной кости, как у остальных черепах, а к че- 
шуйчатой, с которой он связан рыхло [СаЁпеу, 
1990]. Заднеушная кость, каку диапсид, срастает- 
ся с боковой затылочной. Как у всех черепах, име- 
ется большое задневисочное окно. Сохраняется 
слезная кость со слезным протоком [СаЁтеу, 1990], 
отсутствующая у современных черепах. Имеются 
зубы на крыловидных костях и сошниках, а так- 
же, по крайней мере у Ргобапосйез [СаЁНпеу, 
1983Ъ], подвижное базиптеригоидное сочленение. 
Ли [Тее, 1997а] считаег неконсолидированность 
связей мозговой коробки у ювенильной особи 
Ргорапо-српейу; реверсией. 

Заднелобная кость сохраняется. Таблитчатые 
кости и эктоптеригоиды, как у всех черепах, утра- 
чены, но зиргабетрогае, в отличие от прочих чере- 
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Рис. [У-5. Реовапосйе$ 
диепе4Н Ваиг, 1887 (по: 
[Кэрролл, 1992]). 

а — карапакс с черепом; б - 
костный карапакс без роговых 
щитков; в — пластрон. Длина 
карапакса 55 см, Верхний три- 
ас Германии 
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пах, сохраняется. Ушная вырезка развита в квад- 
ратной кости, но в отличие от остальных черепах 
она широко открыта сзади. Слуховая косточка па- 
лочкообразная, без отростков. Сошник парный 
[СаЁпеу, 1990]. В отличие от остальных черепах, 
трохлеарный отросток для челюстных аддукторов 
отсутствует. Челюстные зубы замещаются рого- 
ВЫМ КЛЮВОМ. 

Панцирь (рис. ТУ-5) выпуклый, как у наземных 
черепах. Имеются супрмаргинальные щитки и 
мезопластроны, которые соединяются посередине. 
Число периферальных костей панциря увеличи- 
вается до 17 пар. Шейные позвонки амфицельные. 
Число спинных позвонков сокращается до 11, в 
крестце два позвонка. Переднее грудное ребро 
длинное и достигает периферальной пластинки 
панциря. Ключицы и межключица не полностью 
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входят состав пластрона, сохраняется и клейтрум, 
акромиальный отросток лопатки намного короче, 
чем у других черепах (рис. 1У-6). В тазовом поясе 
позади седалищных костей имеются дополнитель- 
ные кости — 51ро!1с Ша, происхождение их не ясно. 
По сравнению с современными черепахами отме- 
чается некоторая редукция числа фаланг. 

У Аизтаюосйейу из нижней юры Южной Афри- 
ки ушная вырезка в дца4габит открыта сзади и 
также сохраняется слезная кость со слезным про- 
током. Несколько условно к раптохелидиям может 
быть отнесен и Ра[еосйегя15; из нижней юры Юж- 
ной Америки [КоцёТег её а|., 1995]. Германский 
Ридетосйетз5, по мнению Гаффни [СаЁлеу ей а1., 
1991], является базальным представителем плев- 
родир, но Д. Руджьер с соавторами выделяют этот 
род в сестринскую группу по отношению ко всем 
позднейшим черепахам. Раптохелидии противопо- 
ставляются всем остальным черепахам 
Сазереу а. 

СазсНеуа. У казихелидий парокципиталь- 
ный отросток соединяется швом не только с чешуй- 
чатой, но и с сильно изогнутой квадратной кос- 
тью, базиптеригоидное сочленение становится не- 
подвижным, слезная кость со слезным протоком 
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Рис. 1У-6. Плечевой (а, б) и тазовый (в, г) 
пояса Р’овапосйейуз (а, в) и современной чере- 
пахи Спеу4а (6, г) (по: [Кэрролл, 1992]) 


исчезает, а сошник становится непарным. 
Зиргабетрога!е исчезает. Ушная вырезка за- 
мыкается сзади. Латеральная стенка ушных 
капсул разрастается кнаружи, заключая ви- 
сочную артерию в вертикальный канал. У 
казихелидий в черепе появляется трохлеар- 
ный отросток, связанный с челюстными ад- 
дукторами и по-разному образованный у плев- 
родир и криптодир (рис. ГУ-7). Клейтрум ут- 
рачен, ключицы и межключица входят в 
состав пластрона, превращаясь в эпипласт- 
роны и энтопластрон. Плечевой пояс стано- 
вится трехлучевым благодаря резкому удли- 
нению акромиального отростка лопатки (см. 
рис. ГУ-6). В панцире не более 11 пар пери- 
феральных пластинок. 

Бокошейные черепахи (Р1еиго!та). 
Это, может быть, более древняя группа, чем 
криитодиры, поскольку к ним теперь причис- 
ляют верхнетриасового Ргойегосйетя5, у кото- 
рого, как у настоящих плевродир, тазовый 
пояс имеет шовное соединение с пластроном. 
Череп у протерохерсиса не известен. Проте- 
рохерсиса выделяют в особое семейство 
Рготегосфег!Чае. В верхней юре в Швейца- 
рии появляется род Р/аусйемз (семейство 
Рабусве!уЧае), череп у которого также не извес- 
тен, но которого теперь обычно относят к плевро- 
дирам [Чхиквадзе, 1975; СаЙпеу, Меу ап, 1988]. Но 
широко распространенными плевродиры стано- 
вятся лить с верхнего мела. 

Гаффни и Мейлан [СаЁоеу, Меу[ап, 1988] ха- 
рактеризуют плевродир шестью апоморфиями. У 
плевродир трохлеарный аппарат челюстных ад- 
дукторов образован отростком птеригоида (рис. 
ГУ-8), а не периотики, как у криптодир [ЗсБита- 
срег, 1973]. На аиа4гаит развит вентральный от- 
росток, перекрывающий снизу кранио-квадрат- 
ный проход между мозговой коробкой и дца4габит 
[СаЁпеу, 1979Ъ]. Гиомандибулярная ветвь лицево- 
го нерва (УП) проходит в кранио-квадратном про- 
ходе через собственный канал. Эпиптеригоиды, 
имеющиеся у примитивных криптодир, отсутству- 
ют. Заднее небное отверстие расположено позади 
глазниц, а не в дне последних, как у примитивных 
черепах. Внутренняя сонная артерия входит в че- 
реп через отверстие не в базисфеноиде, как у 
Риовапосйез, а в переднеушной кости. Плевроди- 
ры характеризуются также расширенной частью 
основания черепа (БаззрЬепоеит и Базоссриа[е). 
И, наконец, в отличие от прочих черепах, тазовый 
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Рис. ГУ-7. Положение челюстных аддукторов и 
трохлеарного отростка у черепах: а — Рговапосйейу5; 
б- плевродир (Етудига зр.); в - криптодир (Сйеу4та 
5етрепйпа) (по: [Кэрролл, 1992] 


пояс соединен швами с карапаксом и пластроном 
ГЛУа ег, 1973]. Почти все эти признаки являются 
апоморфными и в отношении скрытошейных че- 
репах, что свидетельствует о параллельном раз- 
витии бокошейных и скрытошейных черепах. 
Ргоосйетя5 из верхнего триаса Германии [Егаа$, 
1913] и Реусйей; из нижней юры Швейцарии 
[Вгдт, 1965] — самые примитивные плевродиры, 
характеризующиеся наличием супрамаргиналь- 
ных роговых щитков и наличием мезопластронов. 
У Рюоюсйетя15 имеются две пары мезопластронов, 
смыкающихся песередине, и дорсальные отростки 
эпипластронов. У Р/аёусйейу; дорсальные эпиплас- 
тральные отростки не развиты, а мезопластроны 
несмыкаются посередине. Риетосйегяз и Райусйейу$ 
сохраняют, как и Ровапосйейуз, длинное переднее 
грудное ребро, соединяющееся с периферальной 
пластинкой. Оба эти рода сохраняют в карапаксе 
супрамаргинальные роговые щитки. Гаффни 
[Сайлеу, 1988] выделяет эти роды в сестринскую 
группу вотношении к прочим плевродирам. 
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Остальные плевродиры уже не имеют супра- 
маргинальных щитков. Голова у них убирается в 
панцирь посредством изгиба шеи в горизонталь- 
ной плоскости, тогда как у прогрессивных крип- 
тодир голова втягивается в панцирь путем изгиба 
шеи в вертикальной плоскости. Обычно они раз- 
деляются на два семейства — Реотефия@ае и Све- 
|у1Чае, известных с мела поныне. 

Пеломедузиды (Реоте4изАае) утратили носо- 
вые кости, а предлобные кости у них смыкаются 
по срединной линии. Нижняя челюсть без зрешае. 
Второй шейный позвонок у них двояковыпуклый, 
задние шейные процельные [МА Шаглз, 1950]. Ис- 
копаемые пеломедузиды, в отличие от современ- 
ных, распространены не только на южных мате- 
риках. В Северной Америке они исчезают только 
в миоцене, а в Западной Европе и в Южной Азии 
(Бирма) — даже в плиоцене. Подсемейство Ре|оте- 
изштае отличается формированием затылочного 
мыщелка одними ехоосс1риаПа, без участия 
Базоссрцае. У Рохетуз из маастрихта Прованса 
(Франция) вырезка для збарез открыта спереди 
[Топё её а1., 1998]. У Яегеорепуз из эоцена-олиго- 
цена Северной Африки и 5йшефоетуз из эоцена- 
плиоцена Северной Африки и плиоцена Бирмы 
необычно хорошо развито вторичное костное небо. 

У хелиид (СБе|уае) нижняя височная вырез- 
ка развита крайне сильно, у Епиаига она вторгает- 
ся в область задней вырезки, остающейся очень 
небольшой, и отделена от последней только кост- 
ной перемычкой. Квадратно-скуловая кость и ме- 
зопластроны утрачены. Обычно лобные кости ча- 
стично разделяют носовые. 

Несколько особняком стоит малоизученная 
Еиза ча из эоцена Туниса, обычно выделяемая в 
самостоятельное семейство ЕизагКИЧае. У эвсар- 
кии исчезли невральные пластинки, но в пластро- 
не сохраняются мезопластроны. Невральные пла- 
стинки исчезают и у «Родоспету5» оепегие!ет5{5 из 
миоцена Венесуэлы [ МПупаг$К1, 1976]. 

Скрытошейные черепахи (Сгурсо4!а). Все 
остальные черепахи генетически тяготеют к скры- 
тошейным (Сгурю та). Эти черепахи столь раз- 
нородны, что ясная их классификация весьма зат- 
руднительна. Гаффни и Мейлан [ СаЁпеу, Меу/ал, 
1988] устанавливают для этих черепах мегаотряд 
Сгуро а, характеризующийся тремя апоморфи- 
ями. У них трохлеарный аппарат челюстных ад- 
дукторов образован ргоойсит и дча4гавит, причем 
в этом месте образуется подобие сустава с синови- 
альным сумкой [ЗсритасВег, 1965]. Постеролате- 
ральный отросток птеригоида ориентирован вер- 
тикально и не изогнут, как у плевродир [Сай пеу, 
1975а], а вентральные отростки предлобных кос- 
тей соединяются с сошником. 


ушная камера 


ргосеззи$ гостеапз 
риегудоче! 


ушная камера 


ргосеззиз 4госНеайз 
ойсит 


Кауетасйейуз и его возможные родичи. Явно 
примитивное положение в мегаотряде занимает 
Кауетасремз из нижней юры Аризоны (США), 
отличающийся сохранением маленькой межптери- 
гоидной ямы, сохранением зубов на птеригоидах, 
а также отсутствием задних отростков птеригои- 
дов (рис. [У-9, 6), которые у остальных криптодир 
прикрывают снизу ушные капсулы [СаНтеу ефа|., 
1987]. Ушная вырезка у Кауещасйейуз, как и у ти- 
пичных криптодир, замыкается сзади. Имеются 
хорошо развитые носовые кости, предлобные кос- 
ти несмыкаются посередине, задняя височная вы- 
резка развита незначительно и теменные кости 
широко смыкаются с чешуйчатыми (рис. [У-9, а). 
Переднее грудное ребро длинное и доходит до пе- 
риферальных пластинок карапакса. Сохраняют- 
ся также шейные ребра. У НесРетосйеуз, недавно 
описанной черепахи из средней юры Центральной 
России, также сохраняется межптеригоидная яма, 
ноу нее нет зубов на птеригоидах. Акустико-югу- 
лярная полость у НесЁетосйейу; почти полностью 
открыта снизу, трохлеарный отросток не выражен, 
канал внутренней сонной артерии проходит толь- 
ко через базисфеноид. Геккерохелис рассматрива- 
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Рис. [У-8. Положениечелюстных 
аддукторов у бокошейных черепахи 
Етуаита зр. (а) и у скрытошейной 
Среуата зр. (6) (по: [СайЙпеу, Меу- 
]ап, 1988] ) 


са\\адо 
{гапзШеп$ 


са\!адо 
{гапзшепз 


ется как сестринская группа по отношению к 
Кауетасйейуз + Сазсвеу а [ЗиКЪапоу, 2000, 2003]. 

Примитивные скрытошейные: Р]еигозеги- 
Чае и Ваепо!4еа. Остальные скрытошейные чере- 
пахи, известные со средней юры (Китай), выделя- 
ются Гаффни и Мейланом в капаотряд Зетас- 
гуроЧ!а, а прежде - в группу Рагасгурбо га 
[СаНпеу, 1975Ъ]. Гаффни и Мейлан характеризу- 
ют их появлением задних отростков птеригоидов, 
прикрывающих снизу ушные капсулы. Обособлен- 
ную группу сельмакриптодир образуют верхнеюр- 
скиеи нижнемеловые Р/еигозегиЧае, обладающие 
удлиненным базисфеноидом, вклинивающимся 
между птеригоидами далеко вперед. Может обра- 
зовываться зачаточная задняя височная вырезка. 
Имеются мезопластроны, смыкающиеся посереди- 
не. Шейные позвонки амфицельные. Описано око- 
ло пяти родов плевростернид, известных главных 
образом из верхней юры и нижнего мела Северной 
Америки и Западной Европы, включая Р/айуяет- 
поп, С1урюрз, Мезосвез [СаНпеу, 1979а; Еуапз, 
Кетр, 1975]. 

Самая разнообразная группа примитивных 
криптодир, составляющих ядро прежних амфихе- 


Рис. 1У-9. Кауетасйеу$ арх СаЙпеу, Никс зол, 
]ЛепКиз её МееКег (по: [СаНпеу, Меу1ап, 1988]). 
Череп: а - сверху; б — снизу, Длина 6 см. Стрелкой обо- 
значен ход внутренней сонной артерии. Нижняя юра 
Аризоны 


Рис. ГУ-10. Сияетоп ипаша Ге1ду. Череп снизу. 
Эоцен США (по: [Кэрролл, 19921) 


лидий, представлена группой Ваепо!Чеа. Предста- 
вители этой группы обладают хорошо развитой 
задней височной вырезкой, обычно разделяющей 
теменную и чешуйчатую кости. Наэтом основании 
Гаффни объединяет беноидей с высшими крипто- 
дирами в группу Ра1осгурсоа1та [СаЁпеу, Меу]ап, 
1988]. От плевростернид беноидей отличает утра- 
та дорсальных отростков эпипластронов. Обычно 
беноидеи имеют уменьшенные предлобные кости, 
которые могут исчезать, максиллярная жеватель- 
ная поверхность сужена кпереди, ушная вырезка 
может быть полностью замкнутой (рис. ТУ-10). 
Типичные бенины (Ваештае) имеют редуцирован- 
ные носовые кости, обособленные эпиптеригоиды 
у них отсутствуют, передний отросток да@габоа- 
вае не развит. Некоторые беноидеи, как, напри- 
мер, Ваепа из верхнего мела СПТА, вторично утра- 
тили заднюю височную вырезку. М№еигапу[из из 
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верхнего мела СТТА сохраняет хорошо развитые 
предлобные кости и его принадлежность к бенои- 
деям сомнительна [СаЁпеу ега|., 1991]. В панцире 
у беноидей еще сохранись мезопластроны. Прими- 
тивные беноидеи обладали амфицельными шей- 
ными позвонками, ноу прогрессивных беноидей в 
шее появляются отдельные выпукло-вогнутые и 
другие усложненные позвонки [\М/ИШаглз, 1950]. 
Появление таких позвонков указывает на совер- 
шенствование подвижности шеи, но, по-видимому, 
беноидеи еще не могли полностью втягивать голо- 
ву в панцирь, как это делают современные скры- 
тошейные черепахи. 

Беноидеи появляются в верхней юре Северной 
Америки и Западной Европы и процветают в мелу, 
единичные находки происходят из мела Китая и 
Монголии. Последние беноидеи известны из эоце- 
на США (Сяетоп, рис. ТУ-10). Всего известно 
до 15 родов беноидей. 

Примитивные эвкриптодиры (Еисгурю41а). 
Остальных криптодир Гафни и Мелан выделяют 
в группу Еисгуро та, предковую для всех совре- 
менных скрытошейных черепах. Для них характер- 
на полная утрата мезопластронов и оттеснение 
входных отверстий в канал внутренней сонной ар- 
терии назад и наружу в задний край птеригоидов. 

Эвкриптодиры известны со средней юры 
(Резюсйемз, рис. ТУ-11). Они включают и крип- 
тодир современного облика (Роусгурбо@ га). При- 
митивные эвкриптодиры достигают расцвета в 
мелу. МасгоБаеп!Чае известны и в палеоцене, 
МеоапНЧае известны из эоцена Аргентины, а в 
Австралии они доживают до плейстоцена. 

Ряд семейств примитивных эвкриптодир имеют 
неопределенное положение в системе, в частности, 
это относится к юрским черепахам из Сычуани, 
Монголии и Центральной Азии [ Несов, Хозацкий, 
1999; ЗиКрапох, 2000]. Семейство СВепеуисе]у1дае 
представлено одним родом Сйепвуисйейу$ из сред- 
ней юры Сычуани. Это мелкие черепахи длиной 
панциря около 30 см, в котором имеются мезопла- 
строны, не менее трех пар инфрамаргинальных 
пластинок, а карапакс и пластрон соединены шва- 
ми. Намного разнообразней видами семейство 
Хтлапесре]у1Чае из средней и верхней юры Цент- 
ральной Азии. Череп, известный только у рода 
Аппету5 из верхней юры Монголии [ЗиКВапот, 
2000], обладает большими задневисочными вырез- 
ками, маленькими Нносовыми костями и большими 
предлобными костями, смыкающимися по средин- 
ной линии. У Апиетуз межптеригоидная яма от- 
сутствует, внутренние сонные артерии проходят в 
открытых желобках по краям базисфеноида. По 
строению черепа Апиетуз несколько сходен с ар- 
хаичными западноевропейскими криптодирами 
семейства Р]еигозбегиае. 


Стапедиально- 
височное 
отверстие 


Рис. ТУ-11. Р/езосйейу зою4итепя5 Вийтеует (по: [Кэрролл, 1992]). 
Череп: а — сверху, б — снизу, в — сбоку. Верхняя юра Швейцарии 


Рис. 1У-12. Моапа атвепипа АшевЫто (по: [Су- 
ханов, 1964]). 

Череп: а - сверху, б — сбоку. Длина 16 см. Эоцен Ар- 
тентины 


Трудно уточнить и систематическое положение 
крупных примитивных криптодир семейства 
Мео|апИдае, череп которых лишен височных вы- 
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резок, но «украшен» направленными назад и на- 
ружу костными выростами в височной области, 
образованными супраокципитале и чешуйчатыми 
костями [СаНпеу её а|., 1991; СаЁЙпеу 1992, 1996]. 
Длина черепа до 25 см. Известно всего три рода 
этих крупных черепах из верхнего мела и эоцена 
Аргентины (Моапиа, рис. [У-12) и миоцена (?) и 
плейстоцена Австралии (Маетуз и Меоата). У 
меиоланиид базисфеноид и БазюссрИае расши- 
рены, как у плевродир, сохраняется щелевидная 
межптеригоидная яма, носовые кости необычно 
крупные иу Мету$ выступают слегка вперед над 
ноздрей, теменные кости небольшие. Вентральные 
отростки птеригоидов разрастаются под ушной 
областью по типу криптодир, но короче, чем у пос- 
ледних, и не достигают уровня БазосарКае. Со- 
храняются свободные шейные ребра [СаЁпеу, 
1992]. В панциреу меиоланиид сохраняются дор- 
сальные отростки эпипластронов, утраченные ти- 
пичными эвкриптодирами. Первоначально меио- 
ланииды были отнесены к плевродирам [ГудеккКег, 
18895], Дж. Симпсон [ЗНпрзоп, 1938] отнес их к 
«амфихелидиям», М. Млынарский (МПупагзКЬ 
1976) — к черепахам неопределенного положения 
в системе, а Гаффни и Мейлан [СаНпеу, Меу[ап, 
1988] - к настоящим скрытошейным (Еисгур®о- 
Чга), стоящим в системе выше Ваеп1Чае. Ствол 


Рис. ГУ-13. Кайо фоноп рада Морсза, 1923 
(то: [Мпупат$ В, 1976]). 
а - череп сверху, б — череп снизу, в — каранакс, 
2 пластрон. Верхний мел Трансильвании 


меиоланиид последние авторы ответвляют от при- 
митивных эвкриптодир последними, выше плези- 
охелид. Внешне наиболее причудлив череп №о{а- 
ппа из эоцена Аргентины (рис. ГУ-12). 
Неопределенное положение в системе имеют и 
КаПок!БоношЧае с единственным родом Кайо - 
роНоп из верхнего мела Румынии [Са#пеу, Меуап, 
1992]. Как и меиоланииды, Кайо оноп не имеет 
височных вырезок и сохраняет узкую межптери- 
гоидную щель, но в остальном он резко отличает- 
ся и от меиоланиид, и от всех других черепах. Ноз- 
дриу Кайо Фойоп разделены восходящими отрос- 
тками премаксилл, череп позади глазниц 
необычно высокий, предлобные кости широко ра- 
зобщены (рис. ГУ-13). В панцире сохраняется пара 
мезопластронов. Э. Вилльямс [МА Шатаз, 1950] и 
А. Ромер [Вотег, 1956] относят каллокиботиона к 
«амфихелидиям» семейства Р]еигозегиае, но 
М. Млынарский [МПупагзКь 1976] считает его ре- 
ликтовым представителем Ргогапосве!уо1деа. 
Вслед за Млынарским [М1упагзК1, 1976] мы счи- 
таем неопределенным и положение в системе се- 
мейства АрегсобетрогаНАае, известным по двум 
монотипическим родам из нижнего мела Западной 
Европы и Северной Африки. У этих черепах череп 
с коротким лицевым отделом и гипертрофирован- 
ной задней височной вырезкой. Заиатозит не кон- 
тактирует с теменной костью, с сильно развитым 
задним отростком. Ушная вырезка замкнутая. Пте- 
ригоиды узкие, с сильно выраженным эктоптери- 


88 


гоидным отростком. У Сийгасерйаиз известен пла- 
строн с центральной фонтанелью, как у ТВа[аззе- 
ту Яае, но этого, по нашему мнению, недостаточ- 
но, чтобы заключать о родстве апертотемпоралид 


и талассэмидид, как это допускает Суханов [1964], | 


или вообще с «амфихелидиями» надсемейства 
Р/еигозбегпо@еа [Котег, 1956]. 


Еще одну группу аберрантных примитивных 
черепах образует семейство Зтету @ае, извест- 2 


ное по двум родам 5тету5 и Мапсритосйеуз из вер- 


хней юры или нижнего мела северо-восточного 


Китая и Внутренней Монголии. Это мелкие чере- 
пахи с уплощенным карапаксом и крестообразным 
пластроном [УеН, 1963; ВипКтап, Репа, 1993; 


ЗиККапо\, 2000]. Синэмидиды имеют некоторое 
сходство с более поздними макробенидами и род 3 


Мапсйитосйеуз, возможно, следует относить к мак- 
робенидам [ЗиКВБапом, 2000; Егорова, Суханов, 


2004]. У настоящего 5тетиуз задняя часть карапак- 2 
са несколько релупирована, антеролатеральные = 


регрЬегаЦа у них заострены, хвостовая пластинка 
утрачена, нухальный шиток отсутствует. У 5$тету; 
датета на одной из задне-боковых периферичес- 
ких пластинок развит длинный шиповидный от- 
росток [ВирЕтал, Репв, 1993]. Пластрон отлича- 


ется редукцией эпипластронов, которые сзади со- | 


единяются только с энтопластроном (5метуз еп). 


В черепе, лучше известном у 5тетуз батета : 


[ВипКтап, Репа, 1993], характерны увеличенные 
задневисочные вырезки, большие носовые кости и 
маленькие предлобные. 


Макробениды, происходящие из мела и палео- 2 
цена Монголии, Синцзяна и Центральной Азии, 3 


по строению панциря напоминают примитивных 


морских черепах Тохосве!у1аае [Несов, Хозацкий, * 


1978], но положение их в системе неясно [ЗиКВапоту, 
20001. Канал для внутренней сонной артерии меж- 
ду проотикой, базисфеноидом и птеригоидому них 
почти полностью замкнутый, а у Мастораепа зад- 
нее отверстие канала образовано одним птеригои- 
дом. Носовые кости у Мастофаепа, в отличие от 
прочих макробенид, отсутствуют, птеригоиды раз- 
растаются назад, прикрывая снизу интерфенест- 
ральный отросток опистотики и образуя широкий 
контакт с экзокципиталиями [Егорова, 2004]. Кроме 


собственно Мастофаепа, В.Б. Суханов и В.Н. Егоро- } 


ва [ЗиКкрВапот, 2000; Егорова, Суханов, 2004] отно- 
сят к макробенидам также роды Дгасосйез, 
Кивлгетуз, Напвметуз, Огаобетуз и Апаоту. 
Недавно вероятные макробениды (Ли Ййетуз 5и- 
йапоу?) были описаны и из верхнего мела Север- 
ной Америки [Раграт, НибсЫзоп, 2003]. Необыч- 
ной чертой Огасосйейу; из провинции Синьшзян 
Китая является наличие пары клыкоподобных 
выростов на границе премаксилл и максилл [Саё- 
Ьеу, Ус, 1992]. Череп у дракохелиса относительно 


а ааа 


уплощенный и широкий, предлобные кости кон- 
тактируют посередине. Суханов [ЗиКЪапоу, 2003] 
отмечает у дракохелиса также короткость средин- 
ного контакта птеригоидов, оставляющих неприк- 
рытым снизу передний отросток базисфеноида и 
придающих дракохелису некоторое сходство с 
примитивнейшими криптодирами, в частности, со 
среднеюрским НесЁетосйе уз. Отличительным 
признаком дракохелиса является также располо- 
жение задних отверстий для небной артериии да- 
леко впереди от отверстия для входа внутренних 
сонных артерий в базисфеноид. В строении чере- 
па макробениды не имеют четких различий от си- 
нэмидид, но в строении панциря они велики. Мак- 
робениды имеют нухальный щиток и хвостовую 
пластинку, задняя часть карапакса у них неукоро- 
чена, энтопластрон отделен от переднего края пан- 
циря эпипластронами. 

И.Г. Данилов [2001] сближает макробенид с 
преимущественно верхнемеловыми ЧпаБо|тету- 
Ч1Чае, которых он считает предками сухопутных 
криптодир (Тезби4шо!4еа), но от последних их 
сильно отличает несколько редуцированный пла- 
строн. Другие авторы считают макробенид (как и 
синэмидид) потомками ХшлапасрВе|у!ае [Репб, 
ВгиКтпап, 1993; Егорова, Суханов, 2004]. 

Более обособлены Мопвоосре|у1дае, известные 
по единственному роду из верхнего мела (свита 
Нэмэгт) Монголии [Кроза(2Ку, 1997; ЗикБапоу, 
2000]. Этакрупная черепаха, до 80 см длиной, отли- 
чается отсутствием задневисочных вырезок, нали- 
чием носовых костей, широко соприкасающихся с 
лобными, и сильно удлиненными чешуйчатыми ко- 
стями, образующими «воротник», выступающий 
назад. Крыша черепа покрыта большими роговы- 
ми щитками. Задние отростки птеригоидов слабо 
развиты, костный канал для внутренней сонной 
артерии не выражен. Сохраняются эпиптеригоиды. 
Пластрон с мезопластронами и двумя фонтанеля- 
ми, Родственные связи монголохелиид не ясны. 

Зтосве|у1ае из нижнего мела Китая и Монго- 
лии, которых В.М. Чхиквадзе [1975] считает воз- 
можными предками сухопутных криптодир 
(Тезридииае), сохраняют полный набор инфра- 
маргиналий и две пары гулярных щитков. Они 
представлены только двумя родами - 5тосйе$ и 
Ребйапетуз. 

Кроме сухопутных черепах, Гаффни и Мейлан 
относят к примитивным «не-поликриптодирным» 
эвкриптодирам также семейства водных черепах 
Резосреу!Чае и Тра]аззету ае. Талассэмидиды 
обитали в морях и иногда их относят к СВеюшо!еа 
[Мпупагз 1, 1976]. Входное отверстие внутренней 
сонной артерии в связи с усилением вентральных 
отростков птеригоидов оттесняется на уровень 
задней части базисфеноида или даже переднего 
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края Базосс рае, ноу Р\езосве!уае и ТВа]аззе- 
ту 1Чае это отверстие заключено не в птеригоид, 
а в переднеушную кость. Обычно у этих черепах 
небные кости широко соединяются другс другом, 
асошник узкий. В пластроне зачастую появляется 
центральная фонтанель. Плезиохелииды и талас- 
сэмидиды обильны в верхней юре и меле Запад- 
ной Европы [Вгдш, 1965; СаЁпеу, 19754, 1976; 
Еерре!, 1980], но плезиохелиды встречаются так- 
жев верхней юре Китая, а талассэмидиды - в вер- 
хней юре Казахстана ( ахайетиз). 

У 5омйора из верхней юры Западной Европы 
входное отверстие внутренней сонной артерии 
также оттеснено назад на уровень заднего края 
базисфеноида, но прикрыто снизу птеригоидом. 
Вторичное небо хоропто развито и образовано мак- 
силлами при небольшом участии небных костей и 
узкого сошника. Сохраняются небольшие носовые 
кости, предлобные контактируют посередине. 
Морда сужена. Имеются эпиптеригоиды. Разви- 
тием вторичного неба бошйоНа напоминает хело- 
ноидей, хоботковидной мордой несколько схожа с 
триониксами, но в целом положение в системе 
5отйо йа остается неопределенным. 

РоусгурЕо4!а, или скрытошейные черепахи 
современного облика. Остальные скрытошейные 
черепахи выделяются Гаффни и Мейланом в так- 
сон Ро]усгуро@ ха. У них, в отличие от более при- 
митивных криптодир, в связи с совершенствова- 
нием механизма втягивания шеи с головой в пан- 
цирь, суставная поверхность переднего грудного 
позвонка скошена вниз, переднее туловищное реб- 
росильно укорочено. К поликриптодирам Гаффни 
и Мейлан относят всех современных черепах, кроме 
бокошейных (Р!еиго га). Таким образом, и совре- 
менные морские черепахи (Среошо!еа), и кожис- 
тые (Бегтосвеу!дае), и мягкокожие, или триониксы 
(Тгуопусво!4еа) относятся к поликриптодирам 
[МПупаг$ В, 1976; СаЁЙпеу, Меуап, 1988]. Гффни и 
Мейлан возводят поликриптодир в ранг подотря- 
да, рассматривая морских черепах вместе с кожис- 
тыми в ранге микрооотряда Сфе]отодеа, а трио- 
никсов — в ранге надсемейства Тгуопусво!4еа. 

Примитивные поликринптодиры образуют над- 
семейсто Сре[уаго!еа с двумя семействами -— 
Скеу4г!Чае и Р]абузеги!ае. Они характеризуют- 
ся, в частности, замкнутой ушной вырезкой, лига- 
ментарным соединением карапакса с пластроном, 
процельностью передних и опистоцельностью зад- 
них хвостовых позвонков. Хелидриды известны с 
олигоцена Северной Америки, но их остатки ука- 
зывают также для миоцена и плиоцена Западной 
Европы и олигоцена Казахстана |Чхиквадзе, 
1973]. В современной фауне два североамериканс- 
ких вида — каймановая черепаха Сйе/уата зетрепипа 
из Мексики и грифовая черепаха Мастосфету$ 


етпипсЯиз США. Платистерниды появляются в 
верхнем мелу Китая (5сшети5), но известны так- 
же из олигоцена Казахстана (Р/апйр{аятоп) и пли- 
оцена Украины (Мастосерйа!осйе!и$) [Чхиквадзе, 
1971]. В современной фауне единственный вид — 
большеголовая черепаха Р/айуяеттоп тевасерйа!из 
из Юго-Восточной Азии. Этот вид характеризу- 
ется, в частности, редукцией во взрослом состоя- 
нии латеральных отростков нухальной пластин- 
ки карапакса, развитых при вылуплении и харак- 
терых во взрослом состоянии для хелидрид. Для 
Рауяеттоп характерен также контакт заглазнич- 
ной кости с максиллой. 

Прогрессивные криптодиры образуют самое 
многочисленное и разнообразное надсемейство 
Тези тоЮЕеа, известное с верхней юры Западной 
Европы и Китая и распространенное на всех мате- 
риках, кроме Антарктиды. Тестудиноидеи харак- 
теризуются, в частности, большой задневисочной 
вырезкой, задний шейный позвоноку них с двой- 
ной выпуклостью спереди, хвост короткий, с про- 
цельными позвонками. Панцирь у тестудиноидей 
мета- или неохелидный, инфрамаргинальные ро- 
говые щитки отсутствуют, пластральные поднор- 
ки хорошо развиты и контактируют с реберными 
пластинками. Отмечается также латеральный из- 
гиб дорсальной части подвздошной кости. В число 
тестудиноидей входит семейство пресноводных 
черепах Ету 1Чае, пояляющееся в эоцене и распро- 
страненное на всех материках, кроме Австралии и 
Антарктиды. Необычно выглядят роговые щитки 
карапакса у пресноводных Закутае из неогена и 
плейстоцена Европы и Грузии, у которых сильно 
разрастаются центральные щитки, иногда контак- 
тирующие с маргинальными. Сухопутные черепа- 
хи современного рода Сеосйеюте появляются уже 
в эоцене Северной Америки, Западной Европы и 
Казахстана. Височные вырезки у тестудиноидей 
очень варьируют по степени развития, у Сеоету4а 
5ртоза обе вырезки сливаются между собой, остав- 
ляя выступающей наружу утную область. 

Данилов считает, что в системе Гаффни и его 
последователей [ЗВаЙег ефа|., 1997; ВтаКтпап, \!а, 
1999] тестудиноидеи неправомерно сближены с 
триониксами, или мягкокожими черепахами 
(ТпопусБо14еа), и так же неправомерно удалены 
от хелидрид и платистернид. Такое впечатление 
обязано тому, что в кладистической системе чере- 
пах Гаффни и Мейлана объем триониксов расши- 
рен включением в эту группу семейств Оегтабе- 
ту !Чае и КтозегиЧае [Меу[ап, 1987; СаЁпеу, 
Меу[ап, 1988; Меу[ап, СаЁпеу, 1989]. Поэтому от- 
хождение хелидридно-платистернидного и тесту- 
диноидного стволов разобщено ответвлениями 
стволов морских черепах (Спе|ото14еа) и прими- 
тивных триониксов ( Пегтабету Чае и Клозбеги!- 
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Чае). Но по правилам кладистической классифи- 
кации, дело идет лишь о моменте отхождения ство- 
ла Тнопусво!деа, а нео морфологической близос- 
ти типичных мягкокожих черепах к тестудиноид- 
ным. В морфологическом отношении и типичные 
морские черепахи, и типичные триониксы вполне 
могут рассматриваться как группы, дальше укло- 
нившиеся от тестудиноидей, чем хелидриды и пла- 
тистерниды, что вполне совместимо с принцииа- 
ми кладистической классификации. Вместе с тем 
нам представляются убедительными доводы Да- 
нилова в пользу нередуцированного состояния 
небной артерии у примитивных криитодир. 

Данилов считает предками тестудиноидей ази- 
атских преимущественно верхнемеловых черепах 
семейства Тлп4вонпету ае, характеризующих- 
ся метахелидным панцирем с одной парой горло- 
вых щитков. В черепе сохраняются признаки мак- 
робенидного уровня: птеригоиды контактируютс 
базиокципитале, базисфеноидные отверстия хоро- 
то развиты, каналы внутренней сонной и небной 
артерии равны по диаметру, заглазничная кость 
контактирует с чешуйчатой [ДапЦоу, 1999, 2001; 
Данилов, 2001; см. также ЗиКРапоу еб а[., 1999; 
Рап]от, ЗиКВапоу, 2001]. Данилов [2001] относит 
к линдхолмэмидидам семь родов из мела Китая, 
Монголии, Средней Азии и Приамурья (Россия), 
пять родов встречаются в палеоцене Монголии и 
Китая. Но Данилов не находит у линдхолмэмидид 
собственных апоморфий, что делает это семейство 
кладистически недостаточно обоснованным. 

Предков двух остальных главных групп чере- 
пах — морских и трионихоидей -— ищут среди ти- 
пичпых криптодир. 

Морские черепахи (Свеошо14еа). Из черепах 
в море первыми перешли талассэмидиды 
(ТВайаззету @ае) — немногочисленная группа из 
верхней юры и мела Западной Европы. К талассэ- 
мидидам обычно относят и маленького ахайетуз 
из всрхпей юры Казахстана, который жил в озе- 
рах. Млынарский [МПупагзК1, 1976] причисляет 
талассэмидид к Сфъеошо!Деа, но это семейство чаще 
считают передшим к морской жизни раньше и не- 
зависимо от настоящих Среошо!Деа $.96т. [ Котег, 
1956; Суханов, 1964; СаЙпеу, Меу!ап, 1988]. После- 
дние авторы считают, что хелониоидеи ответви- 
лись от общего ствола эвкриптодир уже позже от- 
ветвления от их ствола семейства Среудпае. 

У морских черепах задняя височная вырезка не 
развита. Эпиитеригоиды хорошо развиты. У не- 
которых сохраняются носовые кости. Эмбриональ- 
ные трабекулы черепа сближены, и гипофизарная 
ямка плохо развита. Шея короткая, вторично не 
втягивающаяся в панцирь, причем нухальная пла- 
стинка панциря сочленяется с остистым отрост- 
ком восьмого шейного позвонка, Парные конечно- 


сти ластовидные, пальцы удлинены, особенно 
и[\ пальцы кисти, по крайней мере часть пальцев 
лишена когтей. Суставы карпальных и тарзаль- 
ных костей плохо выражены. Панцирь обычно с 
фонтанелями, пластрон соединяется с карапаксом 
лишь связками. 

Хелониоидеи появляются в нижнем мелу За- 
падной Европы и достигают расцвета в верхнем 
мелу Северной Америки и Западной Европы. Поз- 
же их разнообразие сокращается, но все же они ос- 
таются обильными в палеогене Западной Европы 
иСеверной Америки. Ныне известно только четы- 
рерода с шестью видами морских черепах, распро- 
страненных преимущественно втропических морях. 

Р Зангерл [7апёе!, 1953], Гаффни и Мейлан 
[СаЁпеу, 1976; Сапеу, Меу]ап, 1988] и Д. Фастов- 
ски [ЕазоузКу, 1985] считают наиболее примитив- 
ными морскими черепахами роды Тохосйейуз и 
Сепосйеу; из верхнего мела Северной Америки. 
У этих черепах имеется зачаточная задневисочная 
вырезка и здиатозит не контактирует с теменной 
костью (исключения: черепахи группы Везтао- 
сей; и Сотзосйе[уз), сохраняется заднее небное 
отверстие (у Сепосйейуз это отверстие не имеет 
наружной стенки), латеральная ветвь внутренней 
сонной артерии меньше развита, чем медиальная 
(исключения: черепахи группы Дезтаюосйеу$ и 
Еоспеюте), а в заднем конце гипофизарной ямы 
различима Фогзит зеЛае. В плечевой кости лате- 
ральный гребень для прикрепления та. рес{ога!1$ 
и зиргасогасо!Чеи$ смещается по телу кости дис- 
тально, что связано с использованием при плава- 
нии одновременных взмахов обеими передними 
конечностями (подводного «полета»). 

У более специализированных хелониид (СВео- 
пйдае) и, особенно, остеопигид (Озбеору1ае) пан- 
цирь значительно сильнее редуцирован, передние 
конечности удлиняются; у хелониид на них сохра- 
нялось по два когтя. Хорошо развито, особенно у 
остеопигид, вторичное костное небо, образованное 
отростками максилл при участии небных костей. 
Ухелониид сочленение между УГи УП шейными 
позвонками платицельное. Остатки современно- 
го рода Сагена указывают уже для западноевро- 
пейского верхнего мела, а современного рода 
Сйеюта - для западноевропейского палеоцена. 

Черепахи группы ПезтабосВе|уз (роды АЦо- 
реитоп, Оезтагосйейуз и Могосйеоте) помещаются 
Гаффни и Мейланом в начале другой линии эво- 
люции морских черепах, ведущей, по всей вероят- 
ности, к кожистым черепахам (Пегтосве]ус!аеа). 
Съеошо!4еа этой линии имеют большую задне- 
височную вырезку, и чешуйчатая кость у них не 
контактирует с теменной, костное вторичное небо 
не развито, но панцирьу них сильно редуцирован. 
Пластрон у них имеет большие фонтанели - цент- 
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ральную и периферические, гио-гипопластраль- 
ный контакт редуцирован до узкой перемычки. 
Медиальный отросток скуловой кости не развит, 
как и у протостегид и кожистых черепах. Угол меж- 
ду лопаткой и ее акромиальным отростком шире, 
акоракоид уже и длиннее, чем это обычно бывает у 
морских черепах, исключая некоторых СВеюопиИЧае. 
Группа ОезтабюсВеуз по объему не совпадает собыч- 
нопринимаемой для семейства Оезтабосве]уАае (см., 
например: [Котет, 1956; Суханов, 1964]. 

У представителей семейства Ргобо$е1Чае пан- 
цирьеще более редуцирован, причем внутренний 
край гио- и гипопластронов имеет характерный 
зубчатый узор. У типичных представителей (под- 
семейство Ргобо$ертае) реберные пластинки ка- 
рапакса сильно редуцированы, а вбрюшном щите 
эпипластроны утрачены. Конечности удлиняют- 
ся, на лапах по два когтя. Характерно неполное 
окостенение базисфеноида и Базосстриае и силь- 
ное развитие заднего отростка скуловой кости. 
Носовые кости маленькие или утрачены. Для под- 
семейства Ргоюзертае характерны крупные или 
даже гигантские для черепах размеры и удлинен- 
ное надклювье, нависающее над нижней челюстью. 
В длину протостегины достигали Зм (Атйеп). 
Протостегиды обитали преимущественно в мелу 
Северной Америки и Западной Европы. 

Традиционно протостегид относят к Сфе|опо- 
1еа, но Гаффни и Мейлан причисляют их к кожи- 
стым черепахам. Панцирь у них редуцирован по- 
чти в такой же степени, как у предполагаемых пред- 
ков кожистых черепах, по концепции Л. Долло 
[РоПо, 1901]. Но наличие сильно выраженной ви- 
сочной вырезки и неразвитость сквамозумной час- 
ти полости среднего уха затрудняет прямолиней- 
ное отнесение протостегид к кожистым черепахам. 

Кожистые черепахи (Оегтосре|уае). Эти 
черепахи известны с верхнего мела Западной Ев- 
ропы (Ргоюзрйаге1з) всего по четырем родам, один 
из которых, известный с миоцена, современный 
(Регтосйез). Их происхожение от океанических 
морских черепах с крайне редуцированным пан- 
цирем почти несомненно. В ряду Еозрйагей5 (эоцен 
Западной Европы) — Рзерйорйогиз (эоцен-плио- 
цен Северной Африки и Западной Европы) - со- 
временная Де’тосйейуз прослеживаются стадии 
развития вторичного эпитекального панциря вза- 
мен прежнего. Развитие нового панциря сопостав- 
ляется с относительно большей (2) приуроченно- 
стью жизни современной кожистой черепахи к при- 
бойной зоне у океанических побережий, а весь 
процесс рассматривается как классический пример 
закона необратимости эволюции Долло. Долло свя- 
зывает кожистых черепах с токсохелиидами [Ро|о, 
19011, Р. Зангерл [Гапбе!, 1953] — с протостегида- 
ми, Э. Нильсен [Ме[еп, 1959] — с хелониидами. 


У кожистых черепах не развиты височные вы- 
резки, отсутствуют носовые кости, не развита че- 
шуйчатая часть барабанной полости, ушная вы- 
резка незамкнутая. Базисфеноид глубоко вклини- 
вается между птеригоидами, нет эпиптеригоидов 
и вторичного неба. Шея короткая, вторично не- 
втягивающаяся в панцирь. Лапы удлиненные, без 
когтей, фаланги без мыщелков. От черепашьего 
панциря в карапаксе остается лишь нухальная 
пластинка. В пластроне исчезает энтопластрон, 
остальные элементы маленькие, окружающие ог- 
ромную центральную фонтанель. Развит эпите- 
кальный панцирь, представленный мозаикой по- 
лигональных костных пластинок. Роговых щит- 
ков на панцире нет. Современная кожистая 
черепаха (Дегтосйеуз сопасеа) — очень крупная 
черепаха размером до 2,5 м, обитающая в тропи- 
ческих морях. 

Гаффни и Мейлан характеризуют кожистых 
черепах следующими апоморфиями. Премаксил- 
ла и максилла образуют режущий гребень, обыч- 
но с клыковидным выступом (отсутствует у Р5е- 
рйорйоти$). Между премаксиллами и сошником 
открывается парное отверстие. Базисфеноид боль- 
шой и в передней части прикрыт птеригоидами. 
Оцадгаюоаае маленькое и дорсально прикрыто 
скуловой костью. Плечевая кость короче и шире, 
чем у хелониоидей, латеральный отросток отхо- 
дит от середины ее длины. 

Мягкокожие черепахи, или триониксы (Тиг1о- 
пусроеа). Гаффни и Мейлан выводят триониксов 
от настоящих криптодир выше ответвления от них 
морских черепах. Триониксы известны с верхней 
юры Китая (5мазретейез). Типичные триониксы — 
пресноводные черепахи с уплощенным панцирем и 
редуцированными или полностью утраченными 
панцирными роговыми пластинками, костные пан- 
цирные пластинки, как и череп, у типичных трио- 
никсов покрыты зернистой скульптурой. Задняя 
височная вырезка очень крупная, чешуйчатые кости 
не контактируют с теменными и заглазничными. 
Носовые кости утрачены, а предлобные контакти- 
руют по срединной линии, замещая их. Шея длин- 
ная, все шейные позвонки, кроме переднето и задне- 
го, опистоцельные. Современные мягкокожие чере- 
пахи полностью утратили панцирные роговые 
пластинки. У типичных мягкокожих черепах 
[СаНпеу, Меуап, 1988 | птеригоиды несоприкасают- 
ся по срединной линии и отделены от сошника неб- 
ными костями, предчелюстные кости срастаются и 
поддерживают «хоботок», от сошника премаксиллы 
отделены передним небным отверстием, передняя 
доля пластрона, образованная эпипластронами и эн- 
топластроном, подвижна относительно задней час- 
ти панциря, в большинстве случаев пластрон соеди- 
няется с карапаксом лишь связками. Затылочный 
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гребень далеко выступает назад. Нижняя челюстьс 
длинным ретроартикулярным отростком. 

К предкам триониксов наиболее близки, воз- 
можно, ископаемые Адос1тае, раньше обычно от- 
носимыек Оегтаету( Яае. Система дерматэмидид 
очень запутана. Из их состава в последнее время 
часто выделяют верхнемеловое семейство 
Мапрзшиесвеуае, представленное в Китае, Мон- 
голии и Средней Азии (роды Мапйяипивсйез, 
Гапреа [МПупагз К, 1972], Напвоваету$ и Ви[ра- 
петиу$), к этому семейству относят и род Вазйетуз, 
открытый первоначально в Северной Америке, а 
позднее также и в Монголии. Суханов и Нарман- 
дах [1977] высказывали мнение о принадлежности 
большей части этих родов к роду Вазйетиуз. Адостае 
появляются уже в верхней юре Западной Европы 
(Пеюяетоп файше!Ш), но черепахи рода Адоси$ опи- 
саны также из верхнего мела Монголии [Нарман- 
дах, 1985]. В пластроне этих черепах сохраняется, в 
частности, интергулярный роговой щиток 
ПМТупаг$ К, 1976]. Адоцины обильны в верхнем мелу 
Северной Америки, но встречаются также в верх- 
нем мелу Китая и Монголии, атакже в зоцене Мон- 
голии и Казахстана. Эти черепахи сохраняют на 
панцире роговые щитки, но скульптура панцирных 
пластинок Геюояетоп похожа на триониксовую 
ПМПупагзКЬ, 1976]. У Адоси$ височная вырезка и за- 
тылочный гребень развиты так же сильно, как и у 
триониксов. У Мапйяииесйейу сохраняется контакт 
зацатозит с теменной костью, но зато появляются, 
явные признаки развития рыльного хоботка. 

Адоцин обычно относили к семейству крипто- 
дир Оегпайету 1Чае. Это семейство известно с вер- 
хнего мела Северной Америки, Китая и Монголии 
(например, Мопео{етуз [КБозай2ку, МПупаг$ 1, 
1971]). Но Мейлан и Гаффни [Меу/ап, СаЁеу, 1989] 
сохраняют самостоятельность семейства Адосае. 
В современной фауне сохраняется единственный 
дерматэмидид - Дегтжиету; ташй из Мексики. 

Еще ближе к типичным триониксам Май ипе- 
сБе[у1Чае, первоначально описанные кединственно- 
мувиду Маийяипесйеру шисптветя5 из верхнего мела 
Китая [Уев, 1966]. Теперь к нансюнгхелиидам отно- 
сят также группу ископаемых черепах Вазетуз 
[Нкауата её а|., 2001], распространенных преиму- 
щественно в верхнем мелу Северной Америки и рань- 
ше включаемых в число дерматэмидид [Суханов, 
Нармандах, 1975], атакже ФапвеЙа из верхнего мела 
Монголии [М1упагзК1, 1972]. Это крупные черепахи 
с длиной панциря до 90 см. Панцирьскульптуриро- 
ван продольно расположенными тонкими гребнями. 
У всех, кроме Ваз{етиуз по 1$, имеется супрапигаль- 
ная пластинка. Края карапакса и пластрона, особен- 
но передняя часть эпипластронов, утолщены. Уш- 
ная вырезка замкнутая. Конечности покрыты рого- 
выми щитками с ямчатой скульптурой, пальцы 
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короткие. У Апота{осйейу из сеномана Японии ну- 
хальная пластинка вогнутая спереди с сильно выда- 
ющимися вперед боковыми выступами [Нигауатаей 
1,2001]. 

Впоследние годы появилась тенденция к расши- 
рению объема группы триониксов за счет включе- 
ния в нее примитивных скрытошейных черепах — 
адоцин и остальных дерматэмидид, а также иловых 
черепах (семейство Кпоз(еги1Чае). Эти черепахи 
сближаются с триониксами в основном усиленным 
развитием небной артерии за счет стапедиальной и 
значительного выхода небной кости на боковую по- 
верхностьчерепа [СаЁЙпеу, Меу[ап, 1988]. Но принад- 
лежность дерматэмидид и киностернид к трионик- 
сам может подвергаться сомнению, если отдавать 
предпочтение признакам, несвязанным с развитием 
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небной и стапедиальной артерии и с разрастанием 
небной кости по боковой поверхности черепа. 

Близко ксамым примитивным триониксам сто- 
ит семейство Мапфзипасреу!ае, появляющееся в 
нижнем мелу (баррем или апт) Азии и также пред- 
ставленное в верхнем мелу Азии и Северной Аме- 
рики, где в кампане и маастрихте имеется много- 
численный материал по роду Вазйетуз. 

Широко распространенными триониксы 
становятся в верхнем мелу. На кладограммах у 
Гаффни и Мейлана группа мягкокожих чере- 
пах, совместно с дерматэмидидами и киностер- 
нидами, ответвляется об общего ствола крип- 
тодир после морских черепах, между примитив- 
ными криптодирами семейства СВеуаг!Чае и 
тестудиноидеями. 


Ископаемые роды трионихоидей известны 
главным образом из верхнего мела Северной Аме- 
рики, Китая, Монголии и третичных отложений 
Северной Америки, Азии, Африки и Европы. На- 
стоящие мягкокожие черепахи (Тнопусае) ут- 
ратили роговые щитки и имеют несколько реду- 
цированный панцирь, особенно, пластрон. Верх- 
няя височная вырезка у триониксов развита 
настолько сильно, что она почти достигает глаз- 
ницы. Сагеосре|у1Чае отличается от хелидрид ре- 
дукцией постотической впадины, сохранением на 
лапах только двух окогтенных пальцев, парностью 
сочленения УШ шейного позвонка с нухальной 
пластинкой и прикреплением шт. Чергеззог 
шап 1 щае к квадратной кости. 

Недавно по полному черепу из нижнего мела 
(зеленый песчаник) острова Уайт (Англия) опи- 
сан новый род триониксов бапаошта ватя, отли- 
чающуюся необычно хорошо развитым вторичным 
небом и относительно небольшой задней височной 
вырезкой [Меу[ап ека|., 2000]. В образовании вто- 
ричного неба, разделенного хорошо развитым со- 
шником, участвуют максиллы, небные кости и, сбо- 
ку, также и итеригоиды. Носовые кости в отличие 
от обычных триониксов хорошо развиты, предлоб- 
ныекости смыкаются по срединной линии, «хобо- 
ток» очень короткий. По-видимому, сандовния об- 
разует сестринскую группу но отношению ктрио- 
нихидам и кареттохелиидам. 


Заключительные замечания. По остеологиче- 
ским признакам наиболее убедительно выглядит 
парейазавровая теория происхождения черепах, но 
строение их сердца косвенно говорит за связь че- 
репах с лепидозаврами, а особенности митохонд- 
риального генома говорят в пользу родства чере- 
пах с архозаврами. Нельзя исключать и другие 
теории происхождения черепах - капториномор- 
фную и проколофоновую. 

Во взглядах на филогению черепах мы в ос- 
новном следуем анализу Гаффни и Мейлана [СаЁ 
Беу, Меу]ап, 1988]. Эти авторы хорошо обосно- 
вывают разделение «над-проганохелисовых» че- 
репах на плевродир и криптодир и связь 
последних с морскими и кожистыми черепахами, 
а также с триониксами. Наиболее проблемными 
остаются родственные связи примитивных эвк- 
ринтодир; систематическое положение большин- 
ства выделенных семейств этих черепах остает- 
ся неясным. Мы не уверены также в обоснован- 
ности отнесения к триониксам (Тнопусво!еа) 
семейств Оегтаету 1ае и Кпозбеги!ае. Боль- 
шинство прежних авторов относили к трионик- 
сам только два современных семейства -— 
СагеосВеуЧае и ТнопусШ9ае [ Котег, 1956; 
М’егти В, Мегсепз, 1961; Суханов, 1964; 
МПупагз КУ, 1976]. 

Возможные родственные связи между отдель- 
ными группами черепах показаны на рис. ГУ-14. 


ГЛАВАУ 
КАПТОРИНИДЫ (САРТОКНТМА) И ДРУГИЕ 
ПРИМИТИВНЫЕ ЭВРЕПТИЛИИ (ЕЧКЕРТПЛА) 


В 1947г. Олсон [О|боп, 1947] выдвинул гипоте- 
зуодифилитическом происхождении рептилий, 
с самого начала представленных двумя ветвями -— 
парарептилиями и эврептилиями. Парарептилии -— 
относительно небольшая ветвь, сформированная 
диадектоморфными котилозаврами и черепахами. 
Все остальные рептилии, начиная с капториномор- 
фных котилозавров, входят в группу эврептилий, 
давигих начало и высшим наземным позвоночным — 
птицам и млекопитающим. Парарептилии про- 
изошли от предков, близких ксеймуриаморфам или 
антракозавроидным лабиринтодонтам, Эврепти- 
лии происходят от каких-то предков, более при- 
митивных, чем капториноморфные котилозавры. 
Гипотеза Олсона подняла вопросы о возможности 
дифилии амниот и ряда морфологических особен- 
ностей рептилий. Олсон пришел, в частности, к 
выводу о параллельном развитии у парарептилий 
иэврептилий ряда существенных сходств в разви- 
тии среднего уха. Еще примечательнее замечатель- 
ное сходство черепах и лепидозавров в разделении 
сердца и артериального ствола, которое, прини- 
мая филогенетическую схему Олсона, приходится 
скорее всего считать приобретенным параллель- 
но, В конце концов Олсон [О]5оп, 1962] отказался 
отидеи дифилии рептилий. Но его идея самостоя- 
тельности парарептилийного ствола тетрапод с 
новыми обоснованиями была принята и развита 
дальше Ивахненко [1987 |, 

Позднее в литературе утвердилась схема рас- 
членения рептилий на три ствола — синапсид, па- 
рарептилий и эврептилий, или просто рептилий. 
Все вместе эти стволы объединяются в группу 
Атшока, для которой принимается монофилети- 
ческое происхождение [Саи Мег е{ а1., 1988а, Б; 
Гаиги, Ке!52, 1995, 1997]. У Готье с соавторами па- 
рарептилии и рептилии рассматриваются отдель- 
но, причем черепахи не входят в группу парареп- 
тилий, а образуют особую ветвь анапсидных реп- 
тилий. У Лорина и Рейса принимается разделение 
амниот на синапсид и завропсид, причем мезозав- 
ры выделяются в особую группу завропсид, не вхо- 
дящую врептилий. Последние разделяются на па- 
рарептилий (включая черепах) и эврептилий. 
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Готье, Клюге и Роу [Саи Шег ей а|., 1988а, Ъ] 
включают миллерозавров и мезозавров в число 
парареитилий, а эврептилий вместе с черепахами 
они объединяют в класс ВериНа. В таком объеме 
рептилии характеризуются следующими остеоло- 
гическими апоморфиями: маленькими размерами 
зиргабетрогае, иироким контактом здиатозит и 
рамеае, отсутствием контакта редуцированного 
сабщаге с ор {Войсит, горизонтальным нижним 
краем заглазничной области черепа, слиянием в 
онтогенезе плевроцентра атласа с интерцентром 
энистрофея. 

Парарептилийную принадлежность миллеро- 
завров принимают также Лорин и Рейс [Таиг, 
Ке!5х, 1997 ]. В уменьшенном объеме (без миллеро- 
завров и мезозавров) эвреитилии характеризуются, 
по Лорину и Рейсу, следущими десятью апоморфия- 
ми: заглазничная кость не контактирует с надвисоч- 
ной, заднебоковой край крыши черепа образован 
ранеае и маленьким зиргабетрогае (у мезозав- 
ров и миллерозавров 5иргаетрога!е крупное, и у 
миллерозавров оно иногда граничит с заглазнич- 
ной костью), чиадгафоира]е короткое, не достига- 
ющее уровня глазницы, на максилле развит клы- 
коподобный зуб (исключая мезозавров), в случае 
развития верхнего височного окна здиатозит вхо- 
дит в его край, передний отросток диадгаит ко- 
роткий (длинный у мезозавров, миллерозавров и 
у Уоцишае), межптеригоидная щель длинная, 
задняя ветвь птеригоида не изогнута дуговидно, 
парокнипитальный отросток кончается свободно. 

ДеБрага и Риппель [ОеВгаза, Керре|, 1997] 
также помещают миллерозавров среди парареп- 
тилий, но черепах эти авторы относят к эвренти- 
лиям. Для последних вместе с черепахами ДеБра- 
га и Риппель выделяют только пять апоморфий. 
Как и Лорин с Рейсом, они отмечают небольшие 
размеры зиргабетрогае (или его утрату), отсут- 
ствие контакта зиргаетрога]е и розботЬКа[е, корот- 
кость переднего отростка дцадгае ит, но указывают 
дополнительно на участие занатозит (исключение - 
О\мепе И Чае) и наличие двух коракоидов (исклю- 
чение — Еозис1а среди эврептилий и проколофо- 
ны среди парарептилий). 


Рис. У-1. Нуопотиз уе Ра\узоп, 1860. Верхний карбон Каналы. Длина около 20 см (по: [Кэрролл, 1992]) 


В этом разделе мы рассматриваем капторино- 
морфных котилозавров, определенно принадлежа- 
щих к эврептилиям, а также других примитивных 
рептилий, принадлежность которых к парарепти- 
лиям сомнительна: болозавров, мезозавров, мил- 
лерозавров и эвнотозавра. Эти группы имеют меж- 
ду собой мало общего, даже принадлежность их к 
примитивным эврептилиям сомнительна. Капто- 
риноморфы более других походят на самых прими- 
тивных эврептилий, и это — единственная группа, у 
которой просматривается определенное сходство в 
строении черепа с нижнекарбоновой ИзНо тала. 
Непохоже, чтобы предки какой-либо из перечис- 
ленных групи были бы близки к сеймуриаморфам. 

Примитивные эврептилии в целом могут объе- 
диняться в подкласс СарсогЬ ши 1а, в выделенную 
Хюне [Ниепе, 1956] группу, объединяющую соб- 
ственно капториноморф с миллерозаврами. В осо- 
бый отряд может быть выделена и самая древняя 
возможная рептилия — Изо тала вместе с про- 
блематичной Сазтепа из нижнего карбона Шот- 
ландии. Вестлотиана подробно охарактеризована 
во второй главе монографии. 

Капториноморфы. Эти рептилии появляются 
в среднем карбоне Канады чуть раньше несомнен- 
ных пеликозавров и ареосцелидий, известных с 
верхнего карбона. В среднем карбоне капторино- 
морфы немногочисленны, обычными они стано- 
вятся лишь в верхнем карбоне Северной Америки 
(рис. У-1), В нижней перми капториноморфы дос- 
тигают расцвета, тогда они появляются также в 
Западной и Восточной Европе (Е а Бпттиз) и в 
Индии [Кибу, 1972]. В верхней перми немногочис- 
ленные капториноморфы известны из Китая [Те, 
СВепв, 1997], Восточной Европы (НесаовотрМиз 
[Вьюшков, Чудинов, 1957]), Северной Африки 
(Мотафзаити$ [Васчез, Тадиет, 1982]) и Зимбабве 
(Ргоюсарю ити зр. [СаЁпеу, МсКеппа, 1979]), но 
недавно новый капторинид $аито7Исйи$ аизёгаЁ$ 
описан из зоны Тгор!Чо$ота Южной Африки 
[Модезбо, Зи, 2001]. Всего описано около 25 ро- 
дов капториноморф. Исчезают капториноморфы 
задолго до окончания верхней перми. 

Примитивные капториноморфы, выделяемые в 
семейство проторотирид ( Ргогогофугае = Воте- 
гИае), до последнего времени были известны толь- 
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ко из среднего и верхнего карбона Северной Аме- 
рики и Западной Европы, исключая типовой род 
Ргоюторупз из нижней перми Северной Америки, 
Недавно новый проторотирид Тйийиво#ун$ 
таШепаот/ГаЕ был описан из нижней перми Герма- 
нии [Воу, Мацепз, 1991]. Всего описано до десяти 
родов проторотирид. Это мелкие ящеры с черепом 
длиной 4-5 см, тело с хвостом у них достигает в 
длину 35-50 см, конечности относительно корот- 
кие (рис. \-2) [Саггой, 1969а, 1991; СагК, СаггойЙ, 
1973]. Питались проторотириды мелкой животной 
пищей, преимущественно насекомыми. Череп в 
общих чертах похож на соленодонзавровый, но 
ушной вырезки нет, зиргабетрога]е обычно очень 
маленькое, расположенное позади теменной и че- 
шуйчатой костей. Эти и некоторые другие особен- 
ности черепа говорят за происхождение проторо- 
тирид не от сеймуриаморф или гефиростег, а от 
особой группы очень примитивных тетрапод, ноу 
Рагасарю итиз$, которого выделяют в самостоя- 
тельное семейство, реконструирована (возможно, 
ошибочно) большая надвисочная кость, контакти- 
рующая с заглазничной [ М/абзоп, 1954]. У всех ос- 
тальных капториноморф надвисочная кость узкая 
и развита только вдоль задне-бокового угла темен- 
ной кости, а чешуйчатая кость очень широкая, да- 
леко обосабливающая надвисочную кость от заг- 
лазничной. Нет и следа ицегетрогае, не выраже- 
ны и «интертемпоральные» боковые выросты 
теменных костей, характерные для диадектов, и 
5о{епоаопзаигиз [Саггой, 1972]. 

Таблитчатые и парные заднетеменные кости 
оттеснены на затылок, затылочное задневисочное 
окно обычно отсутствует. Парокципитальный от- 
росток заднеушной кости зачаточный и не дости- 
гает ни таблитчатой, ни чешуйчатой кости. Небо с 
подвижным базиитеригоидным сочленением, не- 
большой межптеригоидной впадиной и хорошо 
развитыми поперечными отростками птеригоидов 
с выраженными поперечными флангами, эктопте- 
ригоиды образуют подобие дополнительного пе- 
реднего птеригоидного фланга. На парасфеноиде 
и птеригоидах, включая поперечные отростки пос- 
ледних, ряды небных зубов, заходящие слегка и на 
небные кости. На сошниках зубов нет. Шагрене- 
вые поля мелких зубов на небе отсутствуют. 


Слуховая косточка «теропсидного» типа, направ- 
ленная на конце к диаЧгасит, над областью меди- 
ального мыщелка челюстного сочленения [Неа{оп, 
1979]. 

Посткраний в целом может быть охарактеризо- 
ван как «проторептилийный», но по крайней мере 
у Риго футб из самых низов верхнего карбона на- 
считывалось 32 предкрестцовых позвонка [Сагго|, 
1969а], что уже сравнимо с Ие5Но тата; обычно у 
ранних амниот бывает 25-26 предкрестцовых по- 
звонков [Сагго! 1996]. Атлас и эпистрофей прото- 
рептилийного типа с остающимся самостоятельным 
интерцентром эпистрофея. В отличие от сеймуриа- 
морф, диадектоморф и типичных пермских капто- 
ринид, невральные дуги позвонков у проторотирид 
неутолщены [Саггой, 1969а; Неафоп, 1980]. Шея уд- 
линена до трех позвонков, но в крестце, по-видимо- 
му, имелся только один позвонок [Сагго||, 1991]. По 
крайней мере у типичных проторотирид невраль- 
ные дуги, в отличие от собственно капторинид 
(Сарбогриае), сеймуриаморф и парарептилий, не 
расширены [Сагго|, 1991], хотя обычно указывают 
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Рис. У-2. Котепа 
ритиз СИагк её Саг- 
гой, 1973 (по; [Сак, 
Сагго!, 1973]. 

Череп: а -— сверху, 
6 - сбоку, в — сзади, г — 
снизу. Нижняя пермь, 
США 


обратное [Неабоп, Ке]52, 1980]. Скапулокоракоид у 
проторотирид неподразделенный, но его коракоид- 
ная часть, по-видимому, соответствует обоим кора- 
коидам типичных рептилий. Межключица Т-об- 
разная. Тазовый пояс пластинчатый, с направлен- 
ным назад сочленовным отростком и без верхнего 
отростка антракозаврового типа. Плечевая кость, в 
отличие от типичных капторинид, с хоропо разви- 
тым супинаторным отростком [Но|тез, 1977]. Сто- 
па обычно с неполностью сросшимся рептилийным 
астрагалом, который может иметь несколько раз- 
личное образование. У Сароттиз$ тавпиз астрагал 
образован НЫзе, проксимальным сепёгае и очень 
большой ицегте Гат [К1$$е] её а1., 2002]. Брюшные 
ребра представлены поперечными рядами удлинен- 
ных чешуек. 

Проторотириды, хотя и обладают известным 
морфологическим сходством с сеймуриаморфами, 
гефиростегидами и бо/еподопзаитиз, по-видимому, 
не могут быть выведены от этих тетрапод. Не вно- 
сят ясность и остальные капториноморфные ко- 
тилозавры. 


Типичные пермские капториниды (Сарбог- 
пЧае) несколько крупнее проторотирид и обычно 
обладают многорядными притупленными челюс- 
тными зубами, возможно, указывающими на мол- 
люскоядность. Парокципитальный оттросток у 
каиторинид удлиняется и соединяется с чешуйча- 
той костью, так что в этом отношении капторини- 
ды достигают сеймуриаморфного уровня [Неафоп, 
Ке!52, 1980]. Табличатые кости и эктоптеригоиды 
типичные капториниды утрачивают, нет у них и 
зубов на парасфеноиде. Задневисочное окно боль- 
шое. Невральные дуги на позвонках, в отличие от 
проторотирид, расширенные, как у сеймуриаморф 
и диадектоморфных котилозавров, крестцовых 
позвонков два. Плечевой пояс с обособленной ло- 
паткой и двумя коракоидами. Выявляется тенден- 
ция к образованию у капторинид комплексного 
астрагала за счет слияния НЫзе, ибегте ат и 
проксимального сепгайе [РеаБоду, 1951]. Ноу 
Та аозаитиз по крайней мере т(егте !ллл не срас- 
тается с НЫзе [К15зе| её а1., 2002]. 

Всего описано до 15 родов капторинид. Южно- 
африканский баийпсйи; занимает среди них не- 
сколько обособленное положение [Модезго, Эти, 
2001]. Его череп длиной только 22 мм отличается 
отсутствием зиргаетрогае и наличием большого 
предглазничного отверстия между укороченной 
слезной костью и септомаксиллой. Челюстные 
зубы тонкие, конические, многорядность зубов не 
установлена. На кладограмме завририкт занима- 
ет промежуточное положение между ромеридами 
(КотегИЧае) и типичными капторинидами с мно- 
горядными зубами [МоЧезо, Зш В, 2001]. 

Ватсон считал капториноморф предками зве- 
рообразных рептилий, но особое значение имела 
его попытка разделить всех рептилий на завроп- 
сид и теропсид [\/а(зоп, 1957] по признаку нали- 
чия или отсутствия ушной вырезки и завроисид- 
ного или теропсидного типа строения слуховой 
косточки. Но уже после развития Олсоном концен- 
ции парарептилий [О]5оп, 1947] в капториномор- 
фах все чаще стали видеть вероятных предков всех 
эврептилий. Этатенденция заметно усилилась под 
влиянием исследований Р Кэрролла, который, в 
частности, пришел к выводу, что самые примитив- 
ные диапсидные рептилии, принадлежавшие, по 
Ватсону, к завроисидам, не имели выраженной 
ушной вырезки, а их относительно массивная слу- 
ховая косточка по строению не укладывалась в 
выделенный Ватсоном завропсидный тип. Кэрролл 
увидел в прототиридах вероятных предков всех 
рептилий, включая и проколофонов, и парейазав- 
ров, и черепах; синапсиды, по его мнению, ответ- 
вились от рептилийного ствола несколько рань- 
ше. Из всех рептилий, по-видимому, только диа- 
декты происходят от сеймуриаморф, и Кэрролл 
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причисляет их к классу амфибий [СаггойП, 1964, 
1969, 1982, 1987]. 

Готье, Клюге и Роу [Сам Мег её а|., 1988а, |, 
разделили капториноморф на две группы. Эти ав- 
торы сближают с черепахами типичных каптори- 
номорф, которые совместно образуют группу анап- 
сид (Апаря а), а проторотириса (вместе с типич- 
ными проторотиридами типа Раео#ут5 и Котепа) 
они сближают с предками диапсидных рептилий 
и объединяют вместе с последними в кладистичес- 
кий таксон КотегИда. Основанием для сближения 
капторинид с черепахами послужило отсутствиев 
обеих группах эктоптеригоидов, наличие восходя- 
щего отростка на скуловой кости и отсутствие су- 
пинаторного отростка на плечевой кости; такос 
заключение, по нашему мнению, нуждается в до- 
полнительной ревизии. Эктоитеригоиды, в отли- 
чие от типичных капториноморф, сохраняются у 
ВотегИАа (также у Ргоютойун5, Раеойупз и ути- 
пичных диапсид), но другие аргументы в пользу 
выделения ромериид - укороченная (и у проторо- 
тирид?) заглазничная часть черепа, килеватые 
плевроцентры на передних позвонках, удлинение 
конечностей, в частности, кисти и стопы, а также 
перекрывание проксимальных отделов метатарза- 
лий — выглядят неубедительными. В частности, 
перекрывание метатарзалий спорадически встре- 
чается у весьма разных рептилий, в частности, у 
ряда горгонопсий. 

После опубликования работ Готье, Клюге и Роу 
разделил капториноморф на две группы но сход- 
ному принципу и Кэрролл [Саггой, 1991], но он 
сохранил за предполагаемыми предками диапсид 
семейственное название РгобогопугИЧае Рисе 1937, 
хотя название КотегИЧае было опубликовано в той 
же работе [Рисе, 1937] страницей выше. 

По нашему убеждению, попытки представить 
каиториноморф ответвляющимися от общего ство- 
ла рептилий между парарептилиями и эврепти- 
лиями [Саи ег е% а|., 1988а, Ь; Таинп, Ве132, 1995, 
1997] не дали убедительных результатов. Но по 
строению черепа примитивные капториноморфы 
имеют много общего с древнейшей предполагае- 
мой рептилией — нижнекарбоновой ИЕ5Но Напа 
[ЗИ зоп еёа1., 1994]. Сходство прослеживается и 
вотсутствии ушной вырезки, нет никаких призна- 
ков наличия шбегбетрога|е, маленькой межитери- 
гоидной щели, шагрени небных зубов на птериго- 
идах и небных костях, несколько редуцированной 
у примитивных капториноморф (Рааео#утз и 
др.), отсутствие явных признаков задневисочного 
окна. Зиргабетрога|е у вестлотианы развито мень- 
ше, чем усеймуриаморф и парарептилий, но замет- 
но слабее, чем у капториноморф, имеет клиновид- 
ную форму, но сохраняет контакт с заглазничной 
костью. В отличие от каиториноморф, поперечные 


фланги птеригоидов намного меньше развиты и об- 
разованы эктоптеригоидами, нет участия птеригои- 
дов, сходно образованы эктоптеригоидные попереч- 
ные фланги и у проторотирид, но здесь сзади них 
развиты «настоящие» птеригоидные фланги. Щека 
увеслотианы рыхло соединяется с крышей черепа, 
соединение между здиатозит и зиргабетрогае опос- 
редовано лишь связками. К сожалению, строения 
ушной капсулы, парокципитального отростка и 
$арезу вестлотианы установить не удалось. 

Отличия в посткрании вестлотианы от капто- 
риноморф выглядят более значительными. Дело 
нетолько в необычайной удлиненности позвочни- 
ка вестлотианы (36 предкрестцовых позвонка). 
Невральные дуги у вестлотианы не расширены, 
как у парарептилий и капториноморф. Шейных 
позвонков, по-видимому, четыре, но степень диф- 
ференциации двух передних по типу атласа-эпи- 
строфея установить не удалось. В крестце, по-ви- 
димому, два позвонка. Ребра двухголовчатые, ко- 
роткие, ближе к амфибийному типу. Последние 
шесть-семь туловищных ребер заметно укороче- 
ны и могут рассматриваться как поясничные. Ска- 
пулокоракоид нерасчлененный, плечевая кость с 
необычно мощным энтэпикондилусом, прободен- 
ным отверстием и с умеренно мощным супинатор- 
ным отростком. Таз похож на капториноморфный, 
но с менее развитым направленным назад сочле- 
новным отростком подвздошной кости. Бедренная 
кость с хорошо развитым внутренним троханте- 
ром и дистально расположенным аддукторным 
гребнем. В проксимальном ряду косточек стопы 
превосходно выражена дифференциация на аст- 
рагал и пяточную кость. 

Конечно, отличия вестлотианы показывают, 
что эта форма далеко отстоит от прямых предков 
капториноморф. Но вестлотиану с бульшим пра- 
вом можно считать представителем сестринской 
группы капториноморф, чем диадектов или сей- 
муриаморф. В одной из последних работ Кэрролл 
[Сагго, 2001] помещает вестлотиану в рептилий 
непосредственно ниже капториноморф. При неко- 
тором расширении объема группы возможно даже 
включение вестлотианы в состав капториноморф. 

Болозавры (Во]озаита) и аклейсторин (Ас- 
1еазютипиз). К капториноморфам, возможно, 
примыкает еще одно небольшое семейство — Во]о- 
заиае, а более сомнительно также и Ас1е1зкот- 
п1ае [Саггой, 1987]. Эти небольшие ящеры, близ- 
кие по размерам к капторинидам, обладают высо- 
ким черепом с укороченной заглазничной частью 
ималеньким нижним височным окном. У болозав- 
раоно перекрывается сверху скуловой и чешуйча- 
той костями, у аклейсторина между этими костя- 
ми вклинивается еще и заглазничная кость. Аклей- 
сториниды известны по единственному виду 
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Асеазюттиз ретойсиз из нижней перми Оклахо- 
мы (США). 

Болозавриды долгое время были известны по 
единственному виду Во[озаитиз тай; изнижней 
перми Техаса (США). За последние годы три но- 
вых формы были отнесены к болозаврам из нижней 
перми и нижней части верхней перми (включая 
нижнетатарский подъярус) Европейской России, но 
из них несомненно принадлежит к болозаврам толь- 
ко Веефеу честап $ [Ивахненко, Твердохлебова, 1987; 
Ве!52 еёа|., 2002]. Недавно новые болозавриды были 
найдены также в нижней перми Германии [Зипи! а, 
Вегтап, 1997; Вегтап её а|., 2000] и верхней перми 
Китая [14, СЪепе, 1995]. Новый нижнепермский вид 
Воюзаигиз етап был недавно описан из леонарда 
(верхи нижней перми) Оклахомы [ Ве!52ека1., 2002]. 
Из нижней перми провинции Ганьсу северо-запад- 
ного Китая был описан новый болозаврид, сранива- 
емый с Веереу оевтапей5 [Тл4, СВепв, 1995]. 

По существу, кроме наличия маленького височ- 
ного окна, болозавриды и аклейсторин имеют меж- 
ду собой мало общего, если не считать несколько 
выдвинутого назад затылка. Череп болозаврид 
известен по подробному описания американского 
Воозаити таёиз [ \зоп, 1954], ценная инфор- 
мация приведена Ивахненко и Твердохлебовой 
[1987] для Вееьеу оертапе5 из казанского яруса 
Башкирии. У обоих этих болозаврид поперечные 
отростки птеригоидов зачаточные, поперечные 
фланги на них не развиты. Уже это, по-видимому, 
говорит против близкого родства болозаврид с 
капториноморфами; в этом отношении болозаври- 
ды более похожи на диадектов и вестлотиану. Эк- 
топтеригоиды, как и у проторотирид, сохраняют- 
ся. Затылочный край крыпти черепа образован те- 
менными костями, на которых, как у диадекта, 
имеются боковые «интертемпоральные» выросты, 
отделяющие заднелобные кости от надвисочных 
(рис. У-3). На затылочной поверхности (изобра- 
жена у Воозаигиз 5тайиз), как у проторотирид и 
диадектов, сохраняются большие таблитчатые ко- 
сти, в отличие от диадекта и лимносцелюса, задне- 
теменная кость непарная или утрачена. Невраль- 
ные дуги позвонков у Во/[обаитиз расширенные, что 
также отличает болозавра от проторотирид, зад- 
ний отросток подвздошной кости у болозавра очень 
длинный. Ватсон отмечает на заднем крае чентуй- 
чатой кости легкую вогнутость, к которой могла 
бы крепиться барабанная перепонка диадектово- 
го типа [М/а65оп, 1954], но, в отличие от диадекто- 
вой, эта вогнутость у болозавра только намечена. 
Отметим и собственную апоморфию болозаврил: 
наличие хорошо развитого венечного отростка 
нижней челюсти. Челюстные зубы у болозаврид 
дифференцированы, как и у диадекта, на резцы и 
поперечно расширенные щечные зубы, но устроены 


несколько иначе, чем у диадектов, с приостренны- 
ми вершинами, расположенными на верхних зу- 
бах лабиально (Воюзаиги$) или антеролабиально 
(ВееБеу), а на нижних, соответственно, лингваль- 
но или постеролингвально. Небные зубы у боло- 
завров редуцированы или отсутствуют. 

По совокупности признаков во всяком случае 
кажется недоказанным близкое родство болозав- 
ра с капториноморфами, к которым его относит 
Кэрролл [Сатгой, 1987]. Не исключена близость 
болозавров с диадектами [ М!а(зоп, 1957], что пред- 
полагал также и Ф. Хюне [Ниепе, 1956]. О. Кун 
считал болозавра первым настоящим раститель- 
ноядным ящером, поскольку диадект, по его мне- 
нию, питался более мягкой пищей. Болозавра Кун 
выделяет в самостоятельный подкласс примитив- 
ных рептилий [Кирп, 1969Ъ]. Этого же взгляда на 
питание болозавров придерживаются и другие 
авторы [Вегтап её а1., 2000; Зита да, Вегталп, 1997]. 

Еще сложнее обстоит дело с Асе5юотти5. Этот 
ящер, известный только по черепу единственного 
вида Адеюттиз рёетойсиз (см. рис. 11-6). Перво- 


Рис. У-3. Воозаигиз зташя 
Соре, 1878 (по: [ \/а{зоп, 1954; Чу- 
динов, 1964а; Кэрролл, 1992]). 

Череп: а — сверху, б — снизу, в - 
сзади, г - сбоку; д — нижняя челюсть, 
е грудной позвонок. Нижняя пермь, 
США 


начально аклейсторин был выделен в особое се- 
мейство проколофонов на основании положения 
парокципитальных отростков, направленных вбок 
и вверх, как у никтифруретид [Ра|у, 1969], хотя он 
обладает небольшим височным окном, ограничен- 
ным, как у лантанозуха, скуловой, квадратноску- 
ловой, чешуйчатой и заглазничной костями. Этот 
очень маленький ящер с высоким черепом всего 2,5 
см длиной и, в отличие от болозавров, с хорошо 
развитыми птеригоидными флангами недавно 
был переописан ДеБрага и Риппелем [ДеВгава, 
В ерре|, 1996]. Эти авторы сочли аклейсторина 
близким к лантанозуху, в связи с чем аклейсторин 
уже обсуждался нами. Аклейсторин сходен с лан- 
танозухом и положением височного окна, и мелко- 
ямчатой скульптурой крыши черепа, и необычным 
для пермских рептилий укорочением слезной кос- 
ти, не достигающей ноздри. Но в других отноше- 
ниях аклейсторин весьма отличается от лантано- 
зуха. Череп у аклейсторина в отличие от лантано- 
зухов весьма высокий, «интертемпоральные» 
отростки теменных костей выражены нечетко и 
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а, ан ани а. 


Рис. У-4. етеометит итидит Соре, 1887 (по: [ Мо4дез, 2000]). 
а- череп; б — передние позвонки сбоку. Длина черепа 6 см, Нижняя нермь Бразилии 


вклиниваются между заднелобной и очень боль- 
шой таблитчатой костью, по-видимому, срастаю- 
щейся с надвисочной, заглазничная кость необыч- 
но широкая, широко контактирующая с заглазнич- 
ной, чешуйчатая очень узкая, затылок выдается 
назад от уровня щечной области, затылочный мы- 
щелок парный. Задний край чешуйчатой кости у 
аклейсторина слегка вогнутый и, возможно, к нему 
прикреплялась барабанная перепонка, слуховая 
косточка близка к диадектовому типу, с прокси- 
мальным оперкулярным отростком, направлен- 
ным к верхней части ушной вырезки, с дисталь- 
ным стволом, идущим к квадратной кости, Но В 
отличие от диадекта, прободенным отверстием. 
Небные зубы у аклейсторина расположены про- 
дольными рядами, развитыми на птеригоидах и 
сошниках и покрывающими также поперечные 
отростки птеригоидов. 

Кроме указанных отличий, трудно сказать что- 
либо определенное о положении аклейсторина в 
системе. Особой близости к лантанозуху не усмат- 
ривается, но общее сходство с примитивными па- 
рарептилиями вообще не исключено. Кэрролл 
[Сагго|, 1987] относит аклейсторина к каптори- 
номорфам, Бентон [Вешоп, 1993] не относит ак- 
лейсторинид и болозаврид ни к парарептилиям, 
ни кэврептилиям, рассматривая оба эти семейства 
в качестве Ата шсегае зе415. Так же неопреде- 
ленным в составе амниот Бентон считает положе- 
ние и вестлотианы. 


Мезозавры. Эта специализированная группа 
водных рептилий известна всего по трем-четырем 
родам из пограничных отложений карбона и пер- 
ми Бразилии и Южной Африки; в последнее вре- 
мя их склонны датировать базальной пермью 
(формация Ирати Бразилии, «белая» пачка груп- 
пы Экка Южной и Юго-Западной Африки). Они 
обитали во Внутреннем море между современной 
Южной Америкой и Африкой. Мезозавры - длин- 
номордые животные длиной около 1 м с относи- 
тельно длинной шеей из 11-12 или 17 позвонков, 
веретеновидным телом и длинным хвостом. Цере- 
дние конечности укорочены, задние удлинены, осо- 
бенно лапы. Астрагал комплексный, У палец сто- 
пы самый длинный, число фаланг в нем увеличено 
до5-6 (см. рис. У-5). 

Ноздри, как у талаттозавров и фитозавров, рас- 
положены на заднем конце морды, соответственно 
сдвинуты назад и хоаны. Слезная кость достигает 
ноздри, в задней части ноздри расположена круп- 
ная септомаксилла. Описано крупное нижнее ви- 
сочное окно, ограниченное сверху заглазничной и 
чешуйчатой костями [Ниепе, 1941], но вего суще- 
ствовании у некоторых авторов возникают сомне- 
ния [Саттой, 1987 ]. Во всяком случае у Зетео$еттит 
(ит ит височного окна или вырезки не было, у 
них длинное диадгаоливае сочленяется длинной 
передней пластиной 5диатозит [Модезбо, 19995]. 
Нижний и задний края ноздри у (етеояетит выст- 
лан крупной зеротахШаге, верхний край которой 


101 


а 
ем 


АО 


б ор$ 


Ро и рН па 
зт 


рен тит 
И 
— 7 


22 


А — 


ац 


РАСЫ ЕЕ 


еее 


Рис. У-5. Мезозаити$ Сегузз, 1865 (по: [Кэрролл, 1992]). 


а — скелет, 6 — череп сверху, в — череп снизу. Нижняя пермь Южной Африки и Южной Америки 


сочленяется с носовой костью [Модезбо, 1999Ъ]. 
Зиргаетрога[е очень маленькоеу 5{етео$еттит (рис. 
\У-4), но, по-видимому, утрачено у Мезозаитиз (см. 
рис. У-5), задневисочное окно не развито. Ушной 
вырезки нет, слуховая косточка короткая и массив- 
ная, приближается к «теропсидному» типу. Попе- 
речные отростки птеригоидов хорошо развиты, с 
выраженными флангами, эктоптеригоидов нет. На 
птеригоидах, небных костях и сошниках по два про- 
дольных ряда зубов, на поперечных отростках пте- 
ригоидов зубов нет, но птеригоидные фланги хоро- 
шо выражены. Челюстные зубы у рода Мезозаитиз 
очень длинные, игловидные; в зубном ряду более 
длинные чередуются с относительно короткими, в 
совокупности зубы, по-видимому, образовывали 
цедильный аппарат. В челюстях З{егеоетит (см. 
рис. У-4) зубы разрежены, относительно длинные 
чередуются с мелкими [МоЧезго, 1999Ъ]. 
Предкрестцовых позвонков до 34 [Ниепе, 1956], 
крестцовых - два, невральные дуги позвонков явно 
расширенные, но в меныпей степени, чем утипич- 
ных котилозавров. Необычно для ранних эвреп- 
тилий образование у {етео%етит комплексного 
эпистрофея, в состав которого входит плевроцентр 
атланта [Модезбо, 1999Ъ]. Каку синапсид, имеют- 
ся невральные дуги проатланта, расположенные 
между невральными дугами атланта и черепом. У 
5етеобетпит в туловищных позвонках развиты 
зигосфены, зигантры и расположенные между зи- 
госфенами срединные супраневральные отростки 
[Модезко, 1999Ъ]. Туловищные ребра, пахиостоз- 
ные у большинства мезозавров, У ВтагШозаити$ 
нормальные. Брюшные ребра из рядов поперечно 
удлиненных костных чешуй. Гипапофизы в хвосте 


прирастают к телам впереди расположенных по- 
звонков. Лопатка относительно короткая, имеют- 
ся оба коракоида. Тазовый пояс пластинчатый с 
едва намеченной вырезкой между лобковой и седа- 
лищной костями, подвздошная кость с относитель- 
но коротким сочленовным отростком, занимаю- 
щим заднее положение. Стопа с хорошо развиты- 
ми астрагалом и пяточной костью. 

Наиболее примитивным родом из мезозавров 
считают ВтагШозаитиз, обладающий относитель- 
но короткими и прямыми челюстными зубами 
[Роззтапп, Мазср, 1999]. Апоморфным признаком 
у него является более удлиненная шея, чем у дру- 
гих мезозавров (17 позвонков). Наиболее специ- 
лизирован Мезозаигиз с относительно длинным 
черепом, наиболее удлиненными зубами, явствен- 
но пахиостозными позвонками и укороченными 
ластообразными передними конечностями. 

Трудно сказать что-либо определенное о про- 
исхождении мезозавров. Хюне, прежде считавщий 
возможным родство мезозавров с ихтиозаврами, 
позднее склонился к мысли об их связях с пелико- 
заврами [Нчепе, 1956], хотя в реконструирован- 
ную височную дугу мезозавров не входит, как у 
синапсид, чешуйчатая кость, и морфологически 
височное окно мезозавров скорее соответствует 
нижнему височному окну диапсид, Расширенность 
невральных дуг указывает на возможное происхож- 
дение мезозавров от каких-то котилозавров. Ро- 
мер считал, что мезозавры произошли от капто- 
риноморфных котилозавров [ Котег, 1956], снимв 
этом соглашается и Кэрролл [ Сагтой, 1987]. Ват- 
сон, учитывая теропсидность слуховой косточки 
мезозавров, условно поместил их между каптори- 
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номорфами и офиакодонтными пеликозаврами 
[МУ’абоп, 1957]. Готье, Клюге и Роу на основании 
двух синапоморфий -— не совсем убедительного 
отсутствия клыкоподобных зубов в челюстном ряду 
иотсутствия супрагленоидного отверстия в лопат- 
ке - помещают мезозавров в начале парарепти- 
лийного ствола [Сац Мегеба1., 19885]. Но Ли [1ее, 
1995] вывел мезозавров из состава парарептилий, 
хотя на кладограмме помещает их поблизости, 
между синапсидами и парарептилиями. На кла- 
дограмме у Модесто [ Модезто, 1999Ъ] мезозавры 
тяготеют к парарептилиям, которые не включают 
сеймурию, диадектов и лимносцелид, но располо- 
жены изолированно между миллеретидами и ди- 
апсидами. Но некоторые признаки указывают на 
возможное сходство с предками синапсид. 
Эвнотозавры (Еипофозаима). Одно время ка- 
залось, что разрыв между черепехами и их отдален- 
ными предками заполняет эвнотозавр (Еипоюзаи- 
75) - проблематичная форма из зоны Тартосе- 
рЬа[а$ верхней перми Южной Африки [\Масзоп, 
1914]. Недавно фрагмент позвоночника эвнотозав- 
ра обнаружен в более древних отложениях у кон- 
такта формаций Экка (зона ЕоЧксуподоп) и Бо- 
форт (зона Тарзосерра[и$) [Ка а ве ега|., 1999]. 
Эвнотозавр имеет неконсолидированный панцирь 
из расширенных ребер и маленьких кожных окос- 


Рис. У-6. Еипогозаитиз аГпсапиз 
Зеееу, 1829 (по: [Кэрролл, 19921). 

а — череп сверху, б — череп сбоку, в — ту- 
ловище сверху, Верхняя пермь (зона ТарН!- 
посерВа|и$) Южной Африки 


тенений, расположенных, возможно, продольны- 
ми рядами, в длину эта рептилия достигает 20 см. 

Но по ряду признаков эвнотозавр сильно отли- 
чается и от черепах |Сох, 1969], и от примитивных 
парарептилий. Крыша черепа с бугорчатой скуль- 
птурой и дополнена парными и очень болыцими 
заднетеменными и таблитчатыми костями, темен- 
ное отверстие большое. Морда короткая, слезная 
кость достигает ноздри. Открытие полного чере- 
па эвнотозавра [Кеузег, Со\, 1981] подтвердило, 
что в нижней части щеки имелась широкая вырез- 
ка (височное окно?) между скуловой, чешуйчатой 
и квадратноскуловой костями (рис. У-6). Дальней- 
итие подробности приведены К, Гоу [Со\, 1997; 
Соч, КегК ае, 1997]. Надвисочная кость большая, 
широко контактирующая с заглазничной. Квадрат- 
носкуловая кость вполне обособлена от квадратной 
исвоим верхним краем сочленяется с чешуйчатой. 
Поперечные фланги птеригоидов хорошо развиты, 
с озубленными флангами, межптеригоидная яма 
большая, базиптеригоидное сочленение подвиж- 
ное. Задний край квадратной кости вогнутый и не 
прикрыт снаружи чешуйчатой костью, птеригоид- 
ный отросток диадгайит хорошо развит. Слухо- 
вая косточка очень короткая, без дорсального от- 
ростка, направлена к квадратной кости. Имеется 
не более 20 предкрестцовых позвонков, крестец из 
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одного позвонка. Шея короткая, всего из трех-че- 
тырех укороченных позвонков с крайне расширен- 
ными невральными дугами. Грудные позвонки нео- 
бычно удлиненные, ребра двухголовчатые, при- 
крепляются у переднего конца позвонков. Коракоид 
неподразделенный, ключица не прикрепляется к 
лопатке, межключица мечевидная, грудина не око- 
стеневает. Тазовый пояс пластинчатый, без вырез- 
ки между лонной и седалищной костями. 
Положение эвнотозавра в системе остается нео- 
пределенным. Раннее Гоу склонен был считать эв- 
нотозавра сестринской формой по отношению к 
миллеретидам [Соз, 1997а, 5], но сходство расши- 
ренных ребер МШетена с эвнотозавровыми оказа- 
лось поверхностным, а позвонки — укороченными, 
анеудлиненными, как у эвнотозавра [Со\,, 1997Ъ]. 
Относительно недавно появились предваритель- 
ные сообщения о возможной принадлежности эв- 
нотозавра к казеидным пеликозаврам [Т.ее, 1993а; 
Сотуу, 1998]. Предпосылкой для такого предполо- 
жения явилась, по-видимому, идентификация ви- 
сочной вырезки эвнотозавра в качестве височного 
окна пеликозаврового типа. Но после этого появи- 
лась статья С. Модесто [Модезхо, 2000], в которой 
эвнотозавр относится к парарептилиям и рассмат- 
ривается как сестринская группа к проколофонам, 
ответвляющаяся от общего ствола парарептилий 
после миллеретид. Модесто доказывает наличиеу 
эвнотозавра не одного, как считалось, а двух крес- 
тцовых позвонков. Он предполагает, что типичные 
анапсидные рептилии, включая парарептилий, 
имели гондванское происхождение не позднее сак- 
марского века. Как бы то ни было, положение в 
системе эвнотозавра остается неясным. 
Миллерозавры. Типичные миллерозавры из- 
вестны только по 8-9 родам из нижней и средней 
части верхней перми Южной Африки (зоны 
Тарпосербаа$— С15(есерВа!и$). Это маленькие 
ящерицеподобные рептилии с черепом длиной 3-— 
4 см и длиной тела без хвоста около 15 см. Самым 
характерным для миллерозавров считается нали- 
чие у прогрессивных их представителей типа 
МщЩетозаитиз большого нижнего височного окна 
(рис. У-8), но у некоторых их представителей — 
МщетеНору, МЩегейюолае; и МапотЩетейа — череп 
стегальный, ау МШетена (рис. У-Т) — относитель- 
но короткомордый. Это, по-видимому, более при- 
митивные формы с сильно укороченной заглаз- 
ничной частью черепа, височное окно у них пред- 
ставлено лишь щелью на контакте заглазничной, 
скуловой и чешуйчатой костей [ \!абоп, 1957]. «Сте- 
гальные» формы отличаются также отсутствием 
выраженного заднего височного окна, и они исклю- 
чаются Куном [Кирп, 1969а] из состава собствен- 
но миллерозавров. Для них выделяется семейство 
МШегииАае и особый отряд котилозавров Ргот!{- 


|егозаиа [КиБлп, 1969а]. Ватсон объединяет мил- 
лерозавра со стегальными формами в одну груп- 
пу, восновном по признакам «завропсидного» стро- 
ения ушной области [ М/аёзоп, 1957]. 

Все миллерозавры имеют маленькую, но отчет- 
ливо выраженную ушную вырезку, развитую по 
заднему краю чешуйчатой кости, как у диадекта, а 
не по краю квадратной кости, как у черепах. Слу- * 
ховая косточка у миллерозавров короткая и стол- А 
бчатая, хотя и утолщенная по сравнению с яще- 1 
ричной, и направлена к ушной вырезке, а не к квад- 
ратной кости, как у капториноморф. Наружный А 
конец развилен, нижний отросток Ватсон называ- 7 
ет гиоидным, верхний отросток, по Ватсону, мог 
соединяться с наружным концом парокципиталь- 
ного отростка, но изображение затылка МЩе’ена 
тилаве [М/азоп, 1957, рис. 14] вызывает сомнения 
в такой связи верхнего отростка, который на всех 
протяжении прилегает к диа4га&ита. Ватсон ука- 
зывает на признаки хрящевого продолжения 5(арез 
у МШетозаити; пи} пе, который, по его мнению, 
был связан с барабанной перепонкой, занимающей 
постквадратное положение [ \Маб5оп, 1957]. 

Череп у всех миллерозавров, включая «стегаль- 
ные» формы, поверхностно похож на канторинид- 
ный, но надвисочная кость у них обычно лучше 
развита и может иногда контактировать с длин- 
ным задним отростком заглазничной кости (МИ- 
теор Висит, МШетозаити$ отайи$ [Соч, 1972]). На 
затылке имеются парные заднетеменные и таблит- 
чатые кости. МШегозаигиу, как и типичные капто- 
риниды, обладает большим задневисочным окном. 
Парокципитальный отросток лучше развит, чем у 
капториноморф, и направлен горизонтально к вер- 
хнему концу квадратной кости. Это сближает мил- 
лерозавров с примитивными диапсидными репти- 
лиями, Чеменные кости очень широкие и у рядаформ 
(МЩетеноаез р1айусерз) значительно отделяют заг- 
лазничные кости от надвисочных (см. рис. У-7), но 3 
нет признаков развития на теменных костях интер- ? 
темпоральных отростков диадектоморфного типа. 

В остальном череп имеет неопределенное стро- 
ение в смысле принадлежности к парарептилиям 
или эврептилиям. Крыша черепа скульптуриро- 
вана мелкими бугорками. Слезная кость у извест- 
ных в этом отношении форм длинная, достигаю- 1 
щая края ноздри. Задний край крыши черепа об- } 
разован теменными костями, теменное отверстие 
крупное. Затылок вогнутый и выступает слегка 
назад. Базиптеригоидное сочленение подвижное, 
межптеригоидная яма удлиненная, поперечные 
фланги птеригоидов, в отличие от диадектов, хо- 
рошо развиты, но сами птеригоидные поперечные 
отростки относительно короткие и направлены 
вперед и наружу, Последний признак отличает мил- 
лерозавров от пермских проколофонов, лантанозу- 


104 


хов и эозухий, но сближает их с триасовыми проко- 
лофонами и ящерицами. Каку проторотирид и ди- 
апсидных рептилий, имеются эктоптеригоиды. 
Небные зубы обычно представлены продольными 
рядами на птеригоидах, небных костях и на птери- 
гоидных поперечных флангах, на парасфеноидном 
ростре обычно развит срединный ряд зубов [Со\, 
1972]. У Втоота небные кости сплошь покрыты зу- 
бами. У некоторых форм зубы имеются и на эк- 
топтеригоидах (МШетозаити$ отаёиз [Соч 1972]). 
У МЩегобаити$ отайи$ нижняя височная дуга пре- 
рвана на уровне квадратноскулой кости. 
Посткраниальный скелет ранее был известен 
только у МШетозаитиз и Втоопиа. Предкрестцовых 
позвонков около 34, из них около шести шейных, в 
крестце два позвонка. Невральные дуги позвонков 
не расширены, как у котилозавров, за исключени- 
ем проторотирид. Плечевой пояс с мечевидной 
межключицей, коракоиды неподразделенные, но 
двойные по составу. Тазовый пояс пластинчатый, 


Рис. У-7. МШетена гираве 
Вгоот, 1938 (по: [Со 1997]. 

а - череп сбоку, б — область слухо- 
вой косточки сзади, в — посткраний 
сверху. Длина 23,5 см. Верхняя пермь 
(зона С15бесерра]и$) Южной Африки 


подвздошная кость без характерного для каптори- 
номорф заднего отростка. Астрагал полностью 
сформирован. Метакарнальная и пястная кости У 
пальца укороченные. Известны брюшные ребра. 
Р Брум, впервые описавший миллеретту (МИ- 
ппа Вгоот, 1938, пог. ргаеосс., = МЩетена Втоотп, 
1948) и близкие к ней формы [ Вгоог, 1949], отнес 
всех их к котилозаврам, предковым для синапсид. 
Хюне [Ниепе, 1956] присоединил миллереттид к 
капториноморфным котилозаврам. Ватсон [М/а(- 
зоп, 1957] выделил миллерозавров в особый отряд 
завропсид, предковый для диапсид, проколофонов 
и черепах. Кун [Кирл, 1969а, Б] относит стегаль- 
ных промиллерозавров к котилозаврам, а роды 
МИетозаитиз, Втоотта и Ааеозаитиу включает непос- 
редственно в состав лепидозавров. Ромер сначала 
относил миллерозавров к эозухиям на правах само- 
стоятельного подотряда, но позднее присоединил их 
красширенному подотряду Ргосоорвоша, объединив- 
шему собственно проколофонов с парейазаврами 
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Рис. У-8. МШетозаитиу риса У/а($оп, 1957 
(по: [Кэрролл, 1992]). 
Череп: а — сверху, б — снизу, в — сбоку, г — сзади. 
Длина 3,3 см. Верхняя пермь (зона С1$есерва!и$) 
Южной Африки 


и миллерозаврами [Котег, 1956]. Кэрролл [Саггой, 
19881] рассматривает миллерозавров в качестве 
особой группы котилозавров. Так раньше считал 
и Гу [Соч 1972], но недавно он описал посткра- 
ний МЩегена пёлавет, что дало весьма неожидан- 
ные результаты [Соу, 1997]. Оказалось, что у 
миллеретты, как и у эвнотозавра, число туловищ- 
ных позвонков уменьшилось, возможно до 15, а 
туловищные ребра были почти так же расширены, 
как у эвнотозавра. У миллеретты было однако два 
крестцовых позвонка, а не один, как у эвнотозав- 
ра, и имелись хорошо развитые гастралии. Это 
сильно подкрепляет высказанное раньше мнение 
Гоу о родстве по крайней мере «стегальных» мил- 
лереттид с эвнотозавром. 

Применяя кладистические мегоды, вопрос о 
положении миллерозавров в системе попытались 
решить Готье, Клюге и Роу [Саи Шег ега]., 1988Ъ]. 
Они выделили шесть апоморфий, объединяющих 
всех парарептилий, включая миллерозавров. Но 
эти апоморфии несколько сомнительны. Одна из 
них (наличие подглазничного окна) указана не- 
правильно, состояние одного признака (наличие 


переднего гребня на зиргаоссариае) для миллеро- 
завров не установлено, один (наличие заднетемен- 
ного окна) свойственен только немногим милле- 
розаврам, еще три апоморфии (отсутствие второ- 
го короноида и клыков, утрата эктоптеригоидных 
зубов и утрата на стопе медиальной центральной 
косточки) распространены, кроме парарептилий, 
еще у многих рептилий; к тому же зубы на эктопте- 
ригоидах известны и у некоторых миллерозавров. 
Готье, Клюге и Роу только условно включали мил- 
лерозавров в число парарептилий, Тем не менее, 
концепция парарептилийной принадлежности 
миллерозавров, обогащенная новыми апоморфи- 
ями, сейчас широко принята (|Т.ацгт, Ке!52, 1995; 
ПеВгава, ЕКерре!, 1997; Г.ее, 19972]; последний ав- 
тор, правда, ставит миллерозавров в особое поло- 
жение среди парарептилий). Несмотря на достиг- 
нутый консенсус, все ключевые вопросы относи- 
тельно миллерозавров, включая проблему не 
только происхождения, но и единства этой груп- 
пы, остались, по нашему мнению, нерешенными. 
Ватсон [М/аёоп, 1957] отнес к миллерозаврам 
еще и Мезепозаити$ тотепт из нижнетатарского 
подъяруса верхней перми севера Европейской Рос- 
сии. Этот маленький ящер, известный только по 
черепу 5,5 см длиной, первоначально был отнесен 
кпеликозаврам [ЕЯ'етоу, 1940], с некоторыми пред- 
ставителями которых он схож расположением 
большого височного окна. Это окно может сравни- 
ваться и с височным окном миллерозавра, по верх- 
нему краю оно ограничено заглазничной и чешуй- 
чатой костями, а по нижнему — скуловой и квадрат- 
носкуловой. По конфигурации черепа мезенозавр 
очень похож на мелких офиакодонтных пеликозав- 
ров семейства Уагапорзе!Чае из нижней перми Се- 
верной Америки. Ефремов особенно отметил сход- 
ство черепа мезенской формы с Уятапозаиги$ 
фтелто$т5 из нижней перми Техаса, что и послу- 
жило основанием для его определения при перво- 
описании. Но Ватсон усмотрел в черепе мезено- 
завра легкую вогнутость по заднему краю чешуй- 
чатой кости, которая у мезенской формы, по его 
реконструкции, дополнялась выступающей назад 
надвисочной костью [М/’абоп, 1957]. По мнению 
Ватсона, к этой вырезке прикреплялась барабан- 
ная перепонка. Для Ватсона это исключало при- 
надлежность к пеликозаврам, и он отнес мезенозав- 
ра к миллерозаврам. М.Ф. Ивахненко и С.М. Кур- 
занов [1978] показали, что надвисочная кость у 
мезенозавра была дислоцирована, но несколько 
неожиданно увидели в мезенозавре примитивней- 
шего архозавра. Эти авторы придают большое 
значение отверстию в задней части слезной кости, 
в котором они видят гомолог начинающего разви- 
ваться предглазничного окна. По-видимому, более 
правильным было решение Р. Рейса [Ке157, Вегтап, 
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2001], отнесшего мезенозавра к пеликозаврам се- 
мейства Уагапорзе!ае. Зачаточное «предглазнич- 
ное окно» Рейс и Берман идентифицируют как 
сдвинутое чуть антеролатерально слезное отвер- 
стие, Примечательно, что у варанопсеид надвисоч- 
ная кость расположена в продольном желобке на 
поверхности теменной и чешуйчатой | Ке152, 
Вегтап, 2001], что согласуется с ее положением у 
мезенозавра. 

Отметим все же, что мезенозавр отличается от 
североамериканских нижнепермских варанопсеид, 
кроме рода Мусетозаити5, укороченностью слезной 
кости, которая у американских форм и вообще у 
пеликозавров достигает ноздри, а также наличи- 
ем больитого задневисочного окна. Квадратноску- 
ловая кость у мезенозавра очень длинная - как не 
только у примитивных диапсид, но иу некоторых 
пеликозавров — казеазавров и варанопсеид. Кон- 
такт между скуловой и квадратноскуловой костью, 
вполне обычный у варанопсеид, несколько неясен 
у мезенозавра, но скорее всего скуловая кость у 
мезенозавра была несколько длиннее, чем у дру- 
гих варанопсеид, она выходила на нижний край 
черепа, а передне-нижний край зацатозит у мезе- 
нозавра был более развитым, и он оттеснял квад- 
ратноскуловую кость от края височного окна, как 
иу МШетозаитиз [Соу, 1972]. Наконен, черепу ме- 
зенозавра несколько маловат для типичных нели- 
козавров, он почти втрое меньше варанопсидного. 
Все это затрудняло окончательное решение воп- 
роса о положении мезенозавра в системе. «Пара- 
квадратная» кость, выходящая, по данным Ивах- 
ненко и Курзанова [1978] и Ивахненко и др. [1997], 
в задне-нижний край височной ямы, по данным 
Рейса и Бермана [Ве157, Вегтап, 2001], у мезено- 
завра отсутствует. 

Насегодняшний день мы с некоторыми колебяа- 
ниями считаем наиболее вероятной концепцию о 
принадлежности мезенозавра к варанопсеидным 
пеликозаврам [Ве137, Вегтап, 2001]. Рейс и Бер- 
ман выделяют мезенозавра вместе с Мусетозаигиз 
из нижнепермской серии Клир-Форк из Техаса в 
особое подсемейство Мустегозаитае в составе ва- 
ранопсеид, характеризующееся укороченной слез- 
ной костью и высоким дорсальным отростком мак- 
силлы, соприкасающимся с предлобной костью и 
отделяющим слезную от носовой. Но все это се- 
мейство у них выпадает из обычных пеликозавро- 
вых групп - казеазавров, офиакодонтоморф и сфе- 
накодонтов. Они относят варанопсеид к примитив- 
ным эвпеликозаврам, не входящим в число как 
офиакодонтов, так и сфенакодонтов. 

Мезенозавр, по Рейсу и Берману, характеризу- 
ется также длинными восходящими отростками 
премаксилл, глубоко вклинивающимися между 
носовыми костями, впадиной на боковой стороне 


премаксилл и удлиненностью их небных отрост- 
ков, утолщенностью «клыковой» части максилл, 
латеральной впадиной в задней части носовых 
костей, развитым передне-боковым выступом 
предлобной кости, единственным срединным ря- 
дом сошниковых зубов, слабо развитыми попереч- 
ными флангами птеригоидов, направленных от 
базиптеригоидного сочленения вперед и наружу, 
палочковидной слуховой косточкой с расширенной 
подошвой, проксимально расположенным стапе- 
диальным отверстием и отсутствием дорсального 
отростка. Эктоптеригоиды у мезенозавра хорошо 
развиты, но зубов на них нет, а небное отверстие 
между птеригоидом, эктоптеригоидом и небной 
костью, в отличие от типичных пеликозавров, хо- 
рошо развито. Базисфеноидный рострум у мезе- 
нозавра длинный, длиннее, чем у обычных пара- 
рептилий и более сравнимый с таковым у пелико- 
завров и примитивных диапсид. 

История с мезенозавром наглядно показывает 
трудности определения систематического положе- 
ния примитивных рептилий даже на уровне под- 
класса. Слуховая косточка у мезенозавра более 
похожа на таковую у примитивных диапсид, чем у 
пеликозавров. Рейс и Берман не отмечают нали- 
чие «примитивного» предглазничного окна. Пте- 
ригоидные фланги у мезенозавра развиты слабее, 
тем у типичных пеликозавров. В довершение не- 
ясностей при разборке материала вместс с вероят- 
ным варанопсеидным пеликозавром Мезепозаитиу 
был отобран череп примитивного диапсида Гат а- 
поата, возможно, принадлежащего к эолацерти- 
лиям [ Модезво, Ве152, 2002]. 

Замечания о родственных взаимоотношени- 
ях капториноморф и примитивных рептилий нео- 
пределеннного систематического положения. 
Мы предполагаем родство капториноморф с вест- 
лотианой, но о положении остальных рассматри- 
ваемых в этой главе групп трудно сказать что-ни- 
будь определенное. Большинство этих групп имеет 
редуцированное зирга{етрогае, хорошо развитые 
поперечные отростки птеригоидов, а примитивные 
представители рассматриваемых здесь форм не 
имеют развитых задневисочных окон. Во всяком 
случае, близкое родство аклейсторина с каптори- 
номорфами, предполагавшееся Кэрролом [Сагто!, 
1988], сомнительно. Широкое зиргабетрога|е го- 
ворит о возможном родстве аклейсторина с пара- 
рептилиями и казеоморфными пеликозаврами, но 
такое же зиргаетрогае, возможно, развито у 
капториноморфы Ратасарютйтия [ Ма5оп, 1954]. 
Неразвитость птеригоидных флангов сближает 
аклейсторина из названных форм только с диадек- 
тидами. У болозавра выражены «интертемпораль- 
ные» выросты теменных костей, отделяющие зад- 
нелобные кости от надвисочных, но этот признак 
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свойственен не только диадектам, но также и казе- 
оморфным пеликозаврам. Слуховая косточка у 
аклейсторина развита по диадектовому типу, 
ствол ее направлен к квадратной кости, а корот- 
кий дорсальный отросток — наружу, к верхней ча- 
сти заднего края здиатозит. С диадектидами и 
примитивными капториноморфами (протороти- 
ридами) аклейсторина сближает также отсутствие 
задневисочного окна и короткость парокципиталь- 
ных отростков. Близость аклейсторина к прими- 
тивным парарептилиям, возможно, к диадектомор- 
фам, нельзя исключать, но мы сомневаемся в род- 
стве этой рептилии с лантанозухами. 

Возможно, что относительно широкое 5иргайет- 
рога[е, но более короткое, чем у аклейсторина, имел 
и Воюзаитиз [\Уаёзоп, 1954], ноу Веефеу зиргайет- 
рога[е, по-видимому, было узким [Ивахненко, Твер- 
дохлебова, 1987]. Как уаклейсторина, поперечные 
фланги итеригоидов у болозаврид не развиты, зад- 
невисочное окно отсутствует, парокципитальные 
отростки короткие, направленные к верхней час- 
ти чешуйчатой кости. Высокий нижнечелюстной 
венечный отросток, образованый Чепеае, являет- 
ся собственной апоморфией Во[юзаигиз. 

Совершенно неопределенным остается положе- 
ние в системе мезозавров, обладающих удивитель- 
ным комплексом специализированных апоморных 
признаков. Строение височной области 5(етедз&ет- 
пит говорит в пользу независимого приобретения 
мезозаврами нижнего височного окна. Отсутствие 
задневисочного окна сближает мезозавров с при- 
митивными капториноморфами. 

Эвнотозавр также имеет височное окно, но синап- 
сидного типа, в ограничении верхнего края которого 
участвует и чешуйчатая кость. Большая надвисоч- 
ная кость сближает эвнотозавра с аклейсторином, 
рядом парарептилий и казеоидными пеликозавра- 
ми. Ногипотеза о родстве эвнотозавра с казеидными 
пеликозаврами нуждается в лучшем обосновании. 

Гипотетичными остаются и оба основных пред- 
положения о систематическом положении милле- 
розавров, в которых Ватсон видел родичей при- 
митивнейших диапсид. В дальнейшем многие ав- 
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Рис. У-9. Кладограмма 
родственных связей между 
примитивными рептилиями 
(по: [Саи ег еёа]., 19885] 
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торы, признавая возможную связь миллерозавров 
с диапсидами, склонялись к мнению о происхож- 
дении миллерозавров от капториноморф [Со\, 
1972; Саггой, 1988; Сагго|, Сигие, 1991]. 

Совершенно новую концепцию предложили 
Готье, Клюге и Роу [Саи егека|., 1988а, Б], кото- 
рые выдвинули гипотезу о принадлежности мил- 
лерозавров к парарептилиям. Парарептилийная 
гипотеза сейчас, пожалуй, наиболее популярна 
Паогш, Ве!52, 1995, 1997; Гее, 1997а; ОеВгава, 
ЕЮ ерре! 1997], но ей противоречит ряд особеннос- 
тей черепа миллерозавров. Отметим, например, 
следующее: строение зиргаетрога!е, которое у 
миллерозавров необычно для парарептилий - уз- 
кое, расположено в продольном жслобке на 
ранеае и здиатозит и обычно выступает назад. 
Ушная вырезка на заднем крае здиатозит у мил- 
лерозавров более отчетливая, чем у большинства 
парарентилий, но в этом отношении миллерозав- 
ры сравнимы с диадектами. В отличие от диадек- 
тов, поперечные фланги у миллерозавров хорошо 
развиты. Заднетеменная кость у большинства мил- 
лерозавров парная, а парокципитальный отрос- 
ток более длинный, чем это обычно бывает у пара- 
рептилий, и контактирует с запатозит. По сово- 
купности черепных признаков продиапсидная 
теория Ватсона, на наш взгляд, более обоспован- 
на, чем парарептилийная, но предков миллерозав- 
ров правильнее искать в примитивнейших капто- 
риноморфах, скорее всего, сходных с протороти- 
ридами, которые сохраняли эктоптеригоиды и 
нерасширенные невральные дуги позвонков, и у 
которых, как у примитивных «стегальных» мил- 
лерозавров, отсутствовало задневисочное окно. 

Резюмируя, скажем, что сколько-нибудь убеди- 
тельные данные имеются лишь в отношении воз- 
можного родства капториноморф с болозаврами и, 
возможно, с миллерозаврами. Родственные связи 
капториноморф с мезозаврами и эвнотозаврами 
остаются неясными. Мы приводим на рис. У-9 кла- 
дограмму гипотетических связей между примитив- 
ными рептилиями из работы Готье, Клюге и Роу 
[Саи Шегека!., 19885}. 
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ГЛАВА У1 
ИХТИОПТЕРИГИИ, ИЛИ ИХТИОЗАВРЫ 
(1СНТНУОРТЕВУСТА, ЗЕОТСНТНУО$ЗАОВЛА) 


Ихтиозавры, или ихтиоптеригии, появились в 
раннем триасе и достигали расцвета в ранней юре. 
Длительное время ихтиозавры были известны 
только из Западной Европы, Восточной Азии и 
Северной Америки, где в среднем и позднем триа- 
се появляются разноообразно специализирован- 
ные представители этих морских рептилий. В по- 
здней юре ихтиозавры появляются в Южной Аме- 
рике, а в раннем мелу — ив Австралии. Особенно 
многочисленны ихтиозавры в юре Западной Ев- 
ропы. В мелу ихтиозавры становятся более редки- 
ми иони исчезают в первой половине раннего мела, 
скорее всего до начала кампана, задолго до выми- 
рания динозавров. Обычно ихтиозавры достигали 
вдлину 4-7 м, но мелкие их представители, такие 
как среднетриасовый МЁхобаигиз, в длину достига- 
ли только 1 м, а самые крупные (верхнетриасовый 
Зротзаитиз из Северной Америки, западноевро- 
пейский Сутрозропаумз и некоторые другие) мог- 
ли превышать в длину 15 м. Недавно в нижней юре 
Канады был обнаружен ихтиозавр длиной 23 м. 

Ихтиоптеригии имеют только верхнее височ- 
ное окно, в передней части расположенное над зад- 
ним отростком заднелобной или заглазничной ко- 
сти. Задний край окна обычно ограничен сравни- 
тельно большим зиргабетрогае, которое может 
соединяться с заднелобной костью (М@хозаитиз, 
Отатеруозаитих, СутБозропаи$, Геропесёех, 
Ор патозаигиз). Но у недавно описанного по- 
зднетриасового ихтиозавра Меазйаяазаитиз в ви- 
сочное окно входит и лобная кость [№1сВо[Пз, 
Маваре, 2001], ау некоторых форм в ограничении 
нижнего края височного окна участвует чешуйча- 
тая кость (Сира). Иногда указывают, что зад- 
ний край височного окна, например, у Спрра 
[Малю, 1983] и Гей йуозаитиз [ЗоПаз, 1916; Вотпег, 
19686 | ограничен не надвисочной, а чешуйчатой 
костью. В любом случае приходится делать вывод, 
что щечная область черепа у ихтиозавров образо- 
вана главным образом необычно разросшейся 
квадратноскуловой костью, которая широко кон- 
тактирует с заглазничной костью и в некоторых 
случаях (например, у Спрраа [Магл, 1982; Мат, 
Запаег, 1993]) входит в край височного окна. Та- 


кая особенность отмечена также у [с йуозаитиз и 
Орйатозаигиз [Апаге\з, 1910]. Эта конструкция 
резко отличает височное окно примитивных ихти- 
озавров от верхнего височного окна диапсид. Со- 
вокупность этих фактов приводит некоторых ав- 
торов к выводу об отсутствии гомологии между 
височным окном ихтиозавров и верхним височным 
окном диапсид и, следовательно, о недиапсидном 
происхождении ихтиозавров [Кибп-Зсрпу4ет, 
1980; МатзсВ, 1997, 1998]. 

У ихтиозавров длинная морда со сдвинутыми 
назад ноздрями и хоанами (в этом отношении их- 
тиозавры похожи на мезозавров). У юрских и ме- 
ловых ихтиозавров слезная кость, как и у наибо- 
лее примитивных рептилий, доходит до края ноз- 
дри, ноу триасовых форм слезная кость зачастую 
исключена из края ноздри (Сира, Мавизаитиз, 
Сутфозропауиз). У Мхозаити5 различные авторы 
[Нчеле, 1956] [Малъ, 1982] соотношения с нозд- 
рей слезной кости показывают по-разному. У ряда 
примитивных, главным образом нижнетриасовых, 
ихтиозавров (Сирра, Спаойизаитиз) морда сравни- 
тельно короткая. 

Зубы у ихтиозавров, в отличие от мезозавров, 
почти всегда короткие, однородные, конически за- 
остренные. У наиболее примитивных триасовых 
форм зубы расположены в неглубоких альвеолах, 
но у юрских и меловых ихтиозавров зубы распо- 
ложены в челюстях на дне общего продольного 
желобка. Глубокая радиальная складчатость ден- 
тина и эмали придает зубам ихтиозавров сходство 
слабиринтодонтовыми. Заглазничная область че- 
репа необычно укорочена. 

Необычность конфигурации щеки у юрских и 
меловых ихтиозавров наводит некоторых авторов 
на мысль, что нижний край височного окна у них 
выстлан не надвисочной, а чешуйчатой костью. Так 
обозначает кость, выстилащую нижний край ви- 
сочного окнау Зепорметутиз, например, П. Годеф- 
руа, а “нижнюю” кость, вклинивавшуюся сзади над 
дчадгатоизае у 5епоретутит и такжеу Орййа/- 
тозаитиз, он называет «дополнительным» элемен- 
том [Соде#оц, 1994]. М. Майши А. Матцке назы- 
вали у сйёйуозаити; соттит1$ нижнюю кость 
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зацатозита, а верхнюю кость оставили без назва- 
ния [МатзсьЬ, Ма2Ке, 2000а], но в последующей ра- 
боте эти же авторы у Герюпесйез верхнюю кость 
уже называют зиргабетрога]е [Ма15сЪ, Маке, 
2003]. Эта гомология принимается и нами. Но от- 
метим, что дополнительная кость в щечной облас- 
ти появляются у юрских ихтиозавров вторично. 
Неясность вопроса о стороении височной области 
черепа усиливается данными по Э. Гауппу [Саирр, 
1895], согласно которому верхняя кость других 
рептилий в височной области может быть иденти- 
фицирована с чепгуйчатой, а нижняя — с параквад- 
ратной, расположенной над квадратноскуловой. 
Самостоятельная закладка двух костей в височной 
области указана для хвостатых амфибий Н.С. Ле- 
бедкиной [1984]. Следует указать, что у ихтиозав- 
ров сзади вдоль нижнего края височного окна над 
чешуйчатой костью может вклиниваться еще и 
зиргабетрогае, причем этот клину разных ихтио- 
завров выражен в разничной степени. Указания, 
что у мелового ихтиозавра Р/айутетуит чешуй- 
чатая кость исчезает, а нижний край височного 
окна образован только зирга{етрогае [Кеаг, 2005], 
не вполне убедительны. 

Ихтиозавры появляются в конце нижнего три- 
аса сразу на Шпицбергене (Сиррла, боаФатаозаи- 
745), в Японии ( (Лабизаитиз), Китае ( Сйаойизаитих, 
Срепзаигиз), Таиланде (Тйа15аитиз), западной Ка- 
наде (Раготайюог) и Неваде (Отрйаюзаитиз). Все- 
го из нижнего триаса описано до восьми родов с 
девятью видами ихтиозавров, их географическое 
распространепие можно назвать перилавразиат- 
ским [Магт, Запаег, 1993]. Нижнетриасовые их- 
тиозавры - некрупные ящеры длиной около 1 мс 
удлиненными проксимальными отделами конеч- 
ностей, пятипалыми лапами без следов гипер- или 
гиподактилии. Гиперфалангия, по крайней мереу 
Сйаойизаитиз, не выражена, ноу Оба изаитиз име- 
ется. Рыло заметно удлинено у Тйабаитиз и Ива- 
зизаигиз, но короткое у Сраойизаитиз, Сйепзаитиз, 
Спррла и, по-видимому, у Отрваозаитиз. Из при- 
митивных особенностей следует отметить положе- 
ние пинеального отверстия у Сира и ОтрйаюЮ- 
5аигиз в теменных костях, а не между теменными и 
лобными, как обычно бывает у ихтиозавров. Из- 
гиб хвоста вниз выражен нечетко (Обабизаити$) 
или совсем не выражен (Сира). 

По П. Мотани [Моваш, 199961, наиболее при- 
митивные триасовые ихтиоптеригии характери- 
зуются следующими апоморфиями. Вдоль передне- 
го края височного окна у них обычно имеется пере- 
дняя мышечная площадка (может утрачиваться 
производными формами). Темеппая кость с хоро- 
шо выраженным супратемпоральным отростком, 
теменное отверстие в типичных случаях смещено 
вперед и расположено между теменными и лобны- 


ми костями. Межптеригоидная яма отсутствует 
или крайне редуцирована, эктоптеригоиды утра- 
чены. Хвост с длинным утончающимся кончиком, 
обычно гипоцеркальный, остистые отростки в хво- 
сте с выраженной антиклинией. Передняя ветвь 
тебасагра[е | и задняя ветвь тебасагра!е У редуци- 
рованы. Пальцы объединены в ласты. По крайней 
мереу юрских и меловых ихтиозавров в онтогенезе 
проксимальные кости автоподиев не задержива- 
ются на хрящевой стадии, а окостеневают прежде 
пальцев [Сагго!, 1996]. На примере Р/еуретув низ 
показано, что большие полушария головного моз- 
га у ихтиозавров были оттеснены назад и распо- 
лагались примерно на уровне теменного отверстия 
[Кеаг, 2005]. Морда и нижняя челюсть ихтиозав- 
ров пронизана многосисленными отверстиями для 
выхода сенсорных кожных ветвей тройничного и, 
отчасти, лицевого нерва [Нчепе, 1922]. Б. Кир пред- 
полагает, что эти нервы могли обслуживать термо- 
и даже электрорецепторные органы [Кеаг, 2005]. 
Ихтиозавры - рептилии, наиболее приспособ- 
ленные к морской жизни. Среди них имелись не 
только обитатели прибрежной зоны морей, но и 
пелагические формы. Это были единственные мор- 
ские ящеры, перешедигие от обычного для репти- 
лий способа размножения путем откладывания 
яиц к живорождению. Заднеушная кость не срас- 
талась с экзоокципиталией (боковой затылочной) 
и, как и уархаичных рептилий, сочленялась лате- 
рально с чешуйчатой костью, парокципитальный 
отросток по существу отсутствовал. Поперечные 
птеригоидные фланги развиты только у прими- 
тивных триасовых СтррИЧае. Эктоптеригоиды 
утрачены. Сочленение черепа с шеей практически 
неподвижное, комплекс атлант-эпистрофей не 
дифференцирован или утрачен вторично, шейные 
ребра хорошо развиты. Предкрестцовых позвон- 
ков 45-55. Поперечные отростки на позвонках от- 
сутствуют, но ребра обычно двухголовчатые, не- 
вральные дуги никогда не прирастают к телам 
позвонков. У крупного верхнетриасового 5рой:- 
5аитиз, длиной 15 м, туловищные ребра значитель- 
но удлинены и расширены на конце, в меньшей 
степени удлиненность и расширенность ребер вы- 
ражена и у мелкого нижнетриасового (ёазизаитиз 
длиной менее 1,5 м. В крестце только один позво- 
нок. Хвост в типичных случаях выраженно или 
умеренно гипоцеркальный, что помогало компен- 
сировать подъемную силу, производимую легки- 
ми. В плечевом поясе коракоид неподразделенный 
и обособлен от лопатки, клейтрума нет, межклю- 
чица Т-образная. Тазовый пояс с узкой палочко- 
видной подвздошной костью, лобковая и седалищ- 
ная кости обычно обособлены, но, по крайней мере 
у Оршйа!тозагиз, срастаются другс другом. Конеч- 
ности превращены в ластовидные плавники с силь- 
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но выраженной полифалангией, а зачастую и с 
полидактилией. Кости предплечья и голени обыч- 
но резко укорочены, передние конечности обычно 
длиннее задних. Живородность по крайней мереу 
юрских и меловых форм доказывается многими 
находками беременных самок. Отмечают находки 
самок, захороненных в процессе рождения потом- 
ства, хотя эти случаи могут объясняться и посмер- 
тными изменениями у беременных самок. 

По типу плавания среди юрских ихтиозавров 
Германии выделяют три группы [ВисбвоК2, 2001]. 
Впервую группу входят биеоелейап @зщевети 
Тетподотозаити; пвоподоп. Это крупные ихтио- 
завры с удлиненным телом и хвостом, нечетко от- 
граниченным от туловища; при плавании они 
пользовались угревидными изгибами тела. 5{епо- 
регу их диа4тс155и; и Орйайтозаития1сетсиз об- 
разуют «тунцовую» группу. Туловищные позвон- 
ки у них характеризуются высокими остистыми 
отростками, хвост относительно короткий и четко 
отграниченный от туловища. Ихтиозавры этого 
типа были способны к быстрому и продолжитель- 
ному плаванию. Ем’ тозаитиз юпЕо5$т5 и Гейуо- 
5аитиз соттип{5 занимают промежуточное положе- 
ние между ихтиозаврами «угревидной» и «тунцо- 
вой» группы. 

Несмотря на возражения Кун-Шнидера, Май- 
ша и Матцке, а также ряда других специалистов, 
предположения об отдаленном родстве ихтиозав- 
ров с диапсидами типа примитивных лепидозав- 
ров или архозавроморф поддерживается большин- 
ством современных авторов ['ТагзЦапо, 1983; 
СаШалуау, 1989; Маззате, СаПаууау, 1990; Са\аП, 
1996; Моташ её а|., 1998; Могатт, 1999а, Ъ; Сатгой, 
1996; МеСо\ап, Моат, 2003]. До известной сте- 
пени эта гипотеза подкрепляется находкой двух 
необычных морских рептилий из нижнего триаса 
провинции Хубэй Китая. Это длинномордые беззу- 
бые №Мапсйапеозаити$ зит и Нирейзисри$ папсвап- 
2е1515; обе формы обладают маленьким нижним ви- 
сочным окном в дополнение к очень небольшому 
верхнему и, кроме того, маленьким предглазничным 
отверстием, слезная кость у этих форм не входит в 
край ноздри (рис. У1-1). Хвост изогнут вниз. Рыло 
итуловище было удлинено, как у ихтиозавров, заг- 
лазничный отдел черепа укорочен, вдоль спины 


Рис. У1-1. Череп Маисйапвозаити$ зит 
У№иля её Ропв, 1972 (? = Нирейзисйиз) сбо- 
ку. Средний триас Китая (по: [Кэрролл, 
1993] ) 


проходит ряд панцирных пластинок, конечности 
пятипалые, укороченные, без гиперфалангии и 
резко отличаются примитивностью от ластовид- 
ных плавников ихтиозавров | Уоцпя, Ропв, 1972]. 
Иногда оба эти рода считают синонимами [Саггой, 
Попз, 1991], хотя Мапсйапвозаитиз несколько древ- 
нее, чем Нирейзисйиз. Родство этих рептилий с их- 
тиозаврами не доказано. Кэрролл [Сагтой, 1987 | 
прежде под вопросом относил их непосредственно 
кихтиозаврам, но впоследствии в совместной ра- 
боте с Донгом выделил их в особый отряд Нирейзи- 
сМа [Саггой, Ропе, 1991]. Мотани [Мобапт, 1999] 
считает Нирейзисйи$ сестринской формой по отно- 
шению к ихтиозаврам. В сводной работе китай- 
ских палеонтологов НирерзисШа относятся к ди- 
апсидам и выделяется в особый отряд лепидозав- 
роморф по соседству с хористодерами [Зип АШав 
ега|., 1992]. Но наличие предглазничного окна мо- 
жет указывать на принадлежность этих форм к 
архозавроморфам. Мы сомневаемся в правильно- 
сти присоединения этих форм к ихтиозаврам. 
'Триасовые ихтиозавры очень разнообразны по 
морфологии и размерам, что затрудняет выясне- 
ние их генезиса. Они насчитывают до 20-25 ро- 
дов, распространенных, кроме Северной Америки, 
также и в Западной Европе, включая Шпицбер- 
ген, в Китае, включая Тибет (Наипа!вуозаитиз, 
Гбеюзаитиз), и в Японии, Семь родов ихтиозавров 
появляются уже в верхах нижнего триаса, причем, 
кроме немногих примитивных признаков, они не 
обнаруживают особого сходства между собой. Сре- 
ди них известны сравнительно короткорылые мел- 
кие формы с зубами на небе и гетеродонтными че- 
люстными зубами. Иногда выражена тенденция к 
многорядному расположению челюстных зубов — 
в частности, у Отрйаюзаитиз (рис. У1-2), появля- 
ющегося в верхах нижнего триаса Невады [ Ма21, 
Висрег, 1987; Малш, Запает, 1993], но более харак- 
терного для среднего триаса Невады и Шпицбер- 
гена. Возможно, близкие к нему среднетриасовые 
Троюдиз (=? Реззорегух) из Западной Европы (рис. 
\У1-3) и Рйа/атодоп из Северной Америки и Шпиц- 
бергена [ Мал, Запаег, 1993], Стйрраа из нижнего 
и среднего триаса Шпицбергена зубов на небе и 
многорядных зубов в челюстях не имсют. Необыч- 
ны зубы иу Пфеюозаитиз из верхнего триаса Китая, 
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Рис. \1-2. Отрйозаитиз пеоааепя5 Мегиат, 1906 
(по: [Татаринов, 1964в; [Нчцепе, 1922]). 


Череп: а — сверху, б — снизу. Нижний триас Невады, 


коронки которых несут поперечный гребень 
[Уоипвека1., 1982]. У нижнетриасового [Хабизаити 
зубы игловидные, а у верхнетриасого североаме- 
риканского 5ротзаитиз, недавно указанного и для 
Италии, максилла укорочена, а зубы на ней реду- 
цируются [КозсрВ, 1990], укороченность максилл и 
мелкозубость намечены и у нижнетриасового 
(Лабизаитиз. В юре ихтиозавры стновятся более 
многочисленнымы в биоценозах, но число родов и 
надродовых таксонов их сокращается, и все юрс- 
кие и меловые ихтиозавры входят в группу ЕшеВ- 
{Вуозаита. Из нижнеюрских форм интересен за- 
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падноевропейский Бийтозаигиу с удлиненной, 
как у меч-рыбы, верхней челюстью (рис. У1-4). Из 
позднейших меловых форм заслуживает упоми- 
нания западноевропейский Р/аёурёегуейиз с восе- 
мью лучами («пальцами») на передних конечнос- 
тях. Всего описано не менее 45 родов ихтиозавров. 

Р Лайдеккер (Гу4екКег, 1889а) и К. Циттель 
[лссе, 1890] разделили ихтиозавров на две груп- 
пы — длинно- или узкоплавниковых (Гоп ршпан) 
и широкоплавниковых (Гайршпай). Узкоплавни- 
ковые имеют меньшее число пальцев, у них от про- 
межуточной кости кисти (шбегте ит) начинает- 
ся только один палец, тогда как у широкоплавни- 
ковых - два (рис. У1-5). Большинство ихтиозавров 
входят в группу узкоплавниковых. Такая класси- 
фикация ихтиозавров была принята и Хюне 
[Ниепе, 1916, 1922, 1956], а вслед за ним, до конца 
1970-х годов, — почти всеми остальными исследо- 
вателями [МсСо\ап, 19726]. Хюне, правда, одно 
время выделял триасовых относительно коротко- 
рылых ихтиозавров с уплощенными «давящими» 
зубами в самостоятельную группу ОтррЬа!озаиа 
[Нчепе, 1923а], но впоследствии отказался от это- 
го, присоединив омфалозавров к узкоплавниковым 
ихтиозаврам. В системах Л.П. Татаринова [1964] 
и О. Куна [Кирп, 1966], однако, сохранено особое 
положение омфалозавров, а некоторые современ- 
ные авторы даже считают ихтиозавров с уплощен- 
ными давящими зубами (ОтрБа[озаина + Сирр!- 
1Чае) базальной группой всех ихтиозавров [КиК- 
(оп, 1983; №ероП$, СаПа\мау, 1999]. Мотани 
считает, что Ошрра|озаиа изучены пока недоста- 
точно, чтобы их с уверенностью можно было бы 
относить в ихтиозаврам. Из необычных для ихти- 
озавров признаков омфалозавра Мотани указыва- 
ет, в частности, на участие зрешае в формирова- 


Рис. У1-3. а — Реззорених (Трою4из) зерна 
(Н. Меуег, 1848). Фрагмент нижней челюсти; б 
Реззоретих и5зеп У/ипап, 1910. Фаланги. Средний 
триас Западной Европы и Шпицбергена (по: [Та- 
таринов, 1964в], а— из [Реуег, 1939], б- из [МИтап, 
19141) 
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Рис. У1-5. Широкий и узкий типы строения пере- 
дних конечностей ихтиозавров (по: ['Татаринов, 
1964в; Нцепе, 1952]). 

а — сИФуозаитиз соттит5 Сопуреаге, 1821 (широкий 
тип); б — 5епор ету; диа475с155и$ Опеп\ей, 1858 
(узкий тип) 


нии нижнечелюстного симфиза, что не свойствен- 
но ихтиозаврам [ Мофап, 20002]. У Сирриа, вопре- 
ки первоначальному описанию, концевые фалан- 
ги, по крайней мере на передних конечностях, не 
были вооружены когтями [ Мовапу, 1998]. 

С началом кладистических исследований рап- 
ространился взгляд о невозможности разделения 
ихтиозавров только на две группы — узко- и широ- 
коплавниковых [ Мат, 1982], но М.С. Архангель- 
ский [1999] продолжает отстаивать в несколько 
преобразованном виде разделение всех ихтиозав- 
ров на широко- и узкоплавниковых. Ж.-М. Мазен 
пришел к выводу, что конечности узкого и широ- 
кого типа возникали неоднократно в самих груп- 
пах ихтиозавров и объединение всех их только в 
две группы ошибочно. Кэрролл [Саггой, 1987] так- 
же отказался от разделения ихтиозавров на широ- 
ко- иузкоплавниковых. В его системе ихтиозавры 
представлены девятью семействами без каких- 
либо надсемейственных групп: ?Нирейзис9ае, 
(абзизаигЧае, ОтррЬа[озаиг!Чае, М1хозаиг!Чае, 
Звазбазалиае, Тс пуозаиАае, ЗкепорфегузИдае, 
РгобоксрПуозаии Чае и ГерборегувНаае. Постепен- 
но вошли в употребление более сложные класси- 


Рис. У1-4. Еийтозаитиз опЕто$ет5 Тайвет, 
1856. Реконструкция. Нижняя юра Запад- 
ной Европы (по: ['Татаринов, 1964в; [Ниепе, 
1922]) 


фикации ихтиозавров [Ма2ш, 1982; СаПа\мау, 
1989], которые вскрыли большое морфологичес- 
кое разнообразие примитивных триасовых форм, 
которые не укладываются только в две основные 
группы. 

Следует отметить недавние работы Мотани 
[Моапь, 1997Ъ, 1999Ъ] с анализом филогенетичес- 
ких связей почти всех известных родов ихтиозав- 
ров. Особенно ценен его вклад в классификацию 
триасовых ихтиозавров. Но, по нашему мнению, 
разделение послетриасовых ихтиозавров на ши- 
рокоплавниковых и узкоплавниковых в основном 
все же возможно. До недавнего времени придер- 
живался такой классификации юрских и меловых 
ихтиозавров и Мак-Гоуен [МеСо\ап, 1972]. С 
реабилитацией прежнего разделения ихтиозавров 
на широко- и узкоплавниковых недавно выступил 
Архангельский [1999], указавший, в частности, на 
необоснованность принятого Мазеном исходного 
типа строения ластов ихтиозавров. Мазен пола- 
гает, что предки ихтиозавров имели в проксималь- 
ном ряду кисти нетри базальных элемента (гаФа/е, 
пиегтеЧиил и и]паге), как у других примитивных 
рептилий, а пять, каждое из которых дает начало 
одному первичному пальцу. Но более обоснованно 
материалом по древнейшим триасовым ихтиозав- 
рам наличие только трех основных базальных эле- 
ментов кисти и «беспалого» р1зЦогте [ Архангель- 
ский, 1999]. Так построена кисть у нижнетриасо- 
вого китайского Спаойизаитиз (рис. УТ-6) [Упопв, 
оп, 1972]), среднетриасового МЁхозаитиз [Нцепе, 
1949] и, по-видимому, у (абизаигиз (рис. У1Т-7) из 
нижнего триаса Японии [Сагго!, 1996]. 

В рассмотрении системы ихтиозавров мы во 
многом следуем Мотани, хотя результаты его кла- 
дистического анализа, особенно для юрских и ме- 
ловых форм пока имеют лишь гипотетическую 
форму. В отношении объема такой сравнительно 
узко очерченной группы, как ихтиозавры, суще- 
ствует почти полное единство. Но Мотани исклю- 
чает из состава ихтиозавров род Отрйаюозаитиз из 
среднего триаса Невады (США) и, по-видимому, 
Шпицбергена. Отрйа]озаитиз — малоизученный 
род, известный только по неполному черепу (см. 
рис. У1[-2), отдельным позвонкам и условно ассо- 
циированными с ними фрагментами конечностей. 
Рыло у омфалозавра относительно короткое, 


113 


Лопатка 


Плечевая кость 


2 Локтевая кость 


\ 5 о л 

\ о 
—- о 
Лучевая кость ЭФ 


Рис. У1-6. Сраоризаитиз везйайеб515 Уоицв её Попв, 
1972. Нижний триас Китая (по: [Кэрролл, 1993] 


нижнечелюстной симфиз мощный, у ОтрйаЮ- 
5аитиз пецатрупсйиз из среднего триаса Невады 
рыло на конце шпателеобразно расширено [ Ма2т, 
Висрег, 1987] В нижнечелюстной симфиз широко 
входят зр!ешае. Небо покрыто многорядными уп- 
лощенными зубами. Челюстные зубы расположе- 
ны в неглубоких альвеолах, верхнечелюстные зубы 
однорядные, но нижнечелюстные — многорядные. 
Систематическое положение омфалозавров не 
ясно, но обычно их считают аберрантными ихтио- 
заврами [ Меггат, 1908; Нчепе, 1956; Котет, 1956; 
Татаринов, 1964; Мат, 1983; Саггой, 1987; Запаег, 
ЕаБег, 1998, 2003]. Но некоторые авторы сомнева- 
ются в возможности причисления омфалозавров к 
ихтиозаврам [Мокату, 19995, 20002; МалзсВ, Маё2- 
Ке, 2002]. Система Мотани в основном принята ив 
новейшей сводке по ихтиозаврам [МеСо\ап, 
Моапт, 2003]. 

Недавно были описаны очень примитивные 
древние триасовые ихтиозавры, выделенные Ма- 
зеном [Ма7дт, 1982] в кладистический базальный 
таксон 1сЬфуор(егуз!а. Этот автор не очертил гра- 


ниц таксона, но Мотани [Мобапь, 19995] включил 
в него роды Иизизаити$ из нижнего триаса Япо- 
нии (см. рис. У1-7), Раглтаниют из нижнего и, воз- 
можно, среднего триаса Западной Канады, а в ка- 
честве шсегбае зе1$ — также Тйа{5аитиз из нижнего 
(?) триаса Таиланда и 1[5/о74озаитиз из нижнего 
триаса Шпицбергена. Это некрупные мелкозубые 
формы, задний край ноздри у них образован мак- 
силлой и носовой костью. У (Лабизаиги; хорошо 
выражена передняя аддукторная площадка на крае 
височного окна, чешуйчатая кость у них обычно 
входит в край височного окна. Но по новым дан- 
ным, Трабаигиз более примитивен, чем остальные 
перечисленные здесь формы, и именно Тйа{5аитиз 
может особо выделяться как базальная форма 
[Ма1зсВ, МабКе, 2000с]. К базальным ихтиозав- 
рам, судя по морфологически очень примитивным 
ластовидным и пятипалым передним конечностям 
без явных признаков гиперфалангии, следует от- 
носить и Сраойизаитгиз везйаперя5 (см. рис. У1-6) —- 
древнейшего китайского ихтиозавра из нижнего 
триаса из провинции Аньхой | Уоипя, Ропя, 1972]. 

Из среднего триаса Китая (Гуйчжоу) недавно 
был описан предполагаемый примитивный ихти- 
озавр Оиразаитиз шутептя5 [14 еб а|., 20022]. Он 
известен только по задней конечности с пятью 
пальцами и отдельным позвонкам. Кости голени, 
метатарзалии и фаланги пальцев удлиненные, 
тарзалии расположены в два ряда. Гиперфалан- 
гия выражена отчетливо, но никаких признаков 
дополнительных пальцев нет. Отсутствие черепа 
затрудняет решение вопроса о систематического 
положении Отамаозигиз, но нельза не отметить 
сходство по строению конечности китайского их- 
тиозавра с Сира со Шпицбергена. 

Остальные ихтиоптеригии уже могут быть 
представлены как «настоящие» ихтиозавры. Сис- 
тематика и филогения «настоящих» триасовых 
ихтиозавров за последнее время была в корне пе- 
реработана и усложнена Мотани. Он разделил 
«настоящих» ихтиозавров на две группы: Ео!В- 
пуозаина и Тс уозаита $. г. К эоихтиозаврам, 
или базальным ихтиозаврам, Мотани [Моцапу, 
1999] относит группу СтррА1а с родами Спрра 
(рис. У1-8) и Сйаойи5аити$ (см. рис. У1-6) из ниж- 
него триаса Шпицбергена и Китая соответствен- 
но. Эти ихтиозавры имеют относительно корот- 
кую морду, максиллярные зубы у них многоряд- 
ные или, по меньшей мере, двурядные, задние зубы 
расширены. Как у [с Вуозаита $. $ёг., ноздри у них 
обращены вверх и ограничены сзади максиллами 
и носовыми костями, аддукторная площадка у пе- 
реднего края височного окна у них хорошо развита, 
чешуйчатая кость почти входит в край височного 
окна, квадратноскуловая кость очень большая, но 
отделена от скуловой клином заглазничной, попе- 
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Рис. У1-7. [Лабибаи- 
ти; рана: ЗЬ Ката, Ка- 
те, Мигака, 1978 (по: 
[Моап! еб а1., 1998]). 

Череп: а — сверху, б — 
сбоку; тазовый пояс; в — 
сбоку, г — спизу. Нижний 
триас Японии 


Рис. У1-8. Снррла опелгоят5 \Митап, 1928 
(по: [Кэрролл, 1993]. 
Череп: @ — сверху, б — сбоку. Нижний триас Шпицбергена 


речные фланги птеригоидов хорошо развиты. Но 
у Сваойизаигиз, по крайней мере передние конеч- 
ности необычно примитивно устроены и сохраня- 
ютпримитивную фаланговую формулу 2, 3, 4, 4, 2, 
позвонки у этого ихтиозавра необычно удлинен- 
ные [Уцопа, опр, 1972]. Оба эти признака вызы- 
вают сомнения в принадлежности чаохузавра к 
гриппиидам. 

Обычно кгриппиям (семейство Сгрриадае УИтап 
1928) относят и род Реззомегих (см.рис. УТ-3) изниж- 
него триаса Шпинбергена [МЛтал, 1910, 1916], но 
Мотани, основываясь на укороченности плечевой 
кости, склонен сближать этот род с шастазаврами 
[Моат, 19995]. Позднее Мотани расширил объем 
базальных ихтиозавров, включив туда, помимо 
Сирр а, еще и плезиоморфную группу в составе 
родов Хабизаитиз и Раглтейот, которых он раньше 
включал в базальную группу ихтиоптеригий. 


У 1сЬБуозашта $.5г. ноздри узкие, обращенные 
наружу, зубы всегда однорядные, расположенные 
вобщем желобке, развитом по крайней мере в зад- 
ней части зубного ряда (Мадосерйа! $). Лобные 
кости не входят в край глазниц. Теменное отвер- 
стие сдвинуто из теменных костей на шов между 
теменными и лобными костями. Поперечные флан- 
ги птеригоидов редуцированы. Рудиментарные 
небные зубы известны только у тата [Втшк- 
тапг, 1998]. Локтевая кость без постаксиального 
отростка. 

Древнейшие [с уозаита 5.54г. из верхов сред- 
него триаса Швейцарии [Зап4ег, 1989; ВиаКтапо, 
1998] и Невады, США - М#адосерйайи5, тата и 
СутЬозропау $ (рис. У1-9) — изолированно сто- 
ящие формы, которые не поддаются группировке 
с какими-либо другими родами. Задний край ноз- 
дри иу этих форм ограничен максиллой и носовой 
костью. СутБозроп4 [из отличается очень крупны- 
ми размерами -— до 12 м длины и более чем 55 пред- 
крестцовыми позвонками. Как у ([Лаёбизаигиз, у 
Сутьозроп4ум$ ребра одноголовчатые. Этот род 
обычно выделяют в самостоятельное семейство 
узкоплавниковых ихтиозавров СутрозропауН@ае. 

Остальных Тс Пуозаипа $.5г. Мотани разделя- 
ет на две группы — М1хозаипа и Мегматозаипа. 
Миксозавры с четырьмя родами из среднего триа- 
са Западной Европы, Шпицбергена и Северной 
Америки - мелкие ихтиозавры с сильно развитым 
сагиттальным гребнем, протягивающимся до зад- 
ней части носовых костей, кнаружи от гребня раз- 
вита глубокая ямка, продолжающаяся до передне- 
го края височного окна. Премаксиллы почти ис- 
ключены из края ноздрей. Остатки вероятного 
миксозавра найдены и в среднем триасе Китая 
(Мхозаитиз таойеп515). Миксозавров обычно от- 
носили к широкоплавниковым ихтиозаврам 
(М1 хозаии!Чае Вапт, 1887). У некоторых миксозавров 
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Рис. У1-9. Сутрозропау!и; реттиз Мегпат, 1908 (по: ['Татаринов, 1964в]). 
а - скелет [ Меггат, 1908], 6 — череп сбоку [Вотег, 1948]. Средний триас Невады 


(Мхозаити; сотайапиз, М. потаепзоей) задние 
челюстные зубы расширены. Но нельзя не отме- 
тить, что морфологически эти ихтиозавры, вопре- 
ки мнению Мотани, по крайней мере по многим 
признакам более примитивны, чем СутЬозроп- 
ашиз [Ма1зсв, Маке, 2000]. 

В кладистический таксон Меггатозаина Мо- 
тани объединил всех остальных ихтиозавров. У 
этих ихтиозавров коракоид пгироко контактирует 
с лопаткой. Лучевая кость с вырезкой или с реду- 
цированным спереди стволом, теёасагра[е Г и весь 
Гпалец редуцированы, р1зШогте в кисти утрачено. 
Мотани подразделяет мерриамозавров на триасо- 
вых ЗВазбазаита, включающих до пяти родов, и на 
кладистический таксон Ес руозаиа, включа- 
ющий немногих верхнетриасовых и всех юрских и 
меловых ихтиозавров. 

ЗПазбазаиа характеризуются почти четыреху- 
гольной формой плечевой кости, частично незамк- 
нутым тазовым обтураторным отверстием, распо- 
ложенным в лобковой кости, изогнутой к гленоиду 
лопаткой, значительно укороченной по отношению 
кгаа|е локтевой костью. Большинство шастазав- 
ров - некрупные формы, но североамериканский 
зротзаитиз из верхнего триаса Британской Колум- 
бии и Невады — несомненно один из крупнейших 
ихтиозавров, достигающий в длину 15 м. Шаста- 
завры известны из среднего триаса Западной Ев- 
ропы и верхнего триаса Западной Европы и Север- 
ной Америки, позвонки 5йазазаити р. описаны из 
нория Северо Восточной Сибири (Колымский край 
[Рябинин, 1946]). Строгая монофилетичность ша- 
стазавров вызывает сомнения. Гигантского 5ро71- 
5аитиз, который отличается крайне удлиненными 
и расширенными к концу туловищными ребрами 
(рис. \У1-10), из-за чего этот ихтиозавр обладает 
необычно вздутым брюхом [Сатр, 1980], мы счи- 
таем заслуживающим выделения в особое семей- 
ство. У шонизавра зубы развиты только в пере- 


дней части челюстей, у него имеется два крестцо- 
вых позвонка (а не один, как у прочих ихтиозав- 
ров), ласты удлиненные, трехлучевые. Не исклю- 
чено, что йо заигиз питался растительной пищей 
или мелкими рачками наподобие беззубых китов 
кайнозоя. С шонизавром иногда сближают пробле- 
матичных крупных (до 10 м длины) ихтиозавров 
из верхнего триаса Тибета — Мтавуазаитиз 
иреепя5 и Пфеюзаитиз ипейепях. Но во всяком слу- 
чае тибетозавр отличается от шонизавра расши- 
ренными зубами, коронки которых подразделены 
на две части [Зип еб а[., 1992]. Гималайязавр най- 
ден на высоте 4800 м на склонах Эвереста (Джомо- 
лунгмы). 

Майш и Матцке полагают, что шастазавров 
лучше присоединять к высшим ихтиозаврам -— 
Ешеруозаица, и помещают их рядом с Рагу1рема 
[Ма5сВ, Маке, 2000‹]. 

ЕшсЬБуозаиа появляются в верхнем триасе 
Северной Америки. Они характеризуются отно- 
сительно рыхлым прикреплением зубов, располо- 
женных в непрерывном альвеолярном желобке в 
челюстях, а также равной величиной фасеток на 
плечевой кости для гад таз и ипа. Базальные эвих- 
тиозавры включают два или три рода (7отеюоспе- 
тиз, Метатаи Сай ютозаитиз) из карния Калифор- 
нии. Дополнительно эти ихтиозавры характеризу- 
ются наличием вырезок на костях постаксиального 
«пальца» переднего плавника. В эту группу иног- 
да относят также род /сйуозаитиз из нижней юры 
Западной Европы. Примитивные Еще уозаиа 
типа Тетиойотю5аитиз из нижней юры Германии 
обладают парным каналом для внутренних сон- 
ных артерий в базисфеноиде [Ма1зсВ, МаёекКе, 
2002]. Лобные кости в большой мере вытесняются 
носовыми и укорачиваются. 

Другая группа примитивных эвихтиозавров 
выделяется Мотани в таксон Рагу!ре\ма, характе- 
ризующийся прямой лопаткой, расширенной лу- 
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чевой костью и палочковидной лобковой костью. 
Вэту группу входят роды МасЁвошата и Ниа5о- 
пера из нория (верхний триас) западной Кана- 
ды и $иеоделайап и Тетподотюзаиги$ из нижней 
юры Западной Европы. Последний род отличает- 
ся, в частности, удлиненностью пальцев кисти и 
недоокостенением проксимальных элементов У 
пальца кисти. 

Типичные послетриасовые ихтиозавры выде- 
ляются в таксон Мео1сЬуозаита, базальной груп- 
пой которого является семейство Тетпо4опо- 
заит!Чае с характерными килеватыми зубами и 
конечностями «узкого» типа [Зап4ег, 2000]. Но, 
возможно, что традиционное деление поздних ихти- 
озавров (неоихтиозавров) на Гаирапай (семейства 
с (Пуозаитае и типичные Ор фа|тозаит!дае) и 
Гопршпай (семейства Тетподоп(озаитЧае, 
ЕигЬтозаиЧае, ЗкепорбегуНЧае и Р1абурбегу=1- 
1Чае) должно быть сохранено. Близкой системы 
придерживается и Архангельский [1999]. К базаль- 
ным узкоплавниковым Еи1сруозаита Мотани 
относит род Тотеюспетиз из верхнего триаса Ка- 
лифорнии, отличающийся относительно короткой 
мордой. Недавно к семейству Тогебоспет1Чае 
[Ма5сЬ, Маёке, 2000с] был отнесен также род 
Отатсийуозаитиз из верхнего триаса Китая [М№1- 
сво ес а|., 2002]. 

Всего из трех родов — Герюпесёез, ЕхсайБозаитиу 
и Еийтозаити$ — состоит у Мотани таксон Еит|1- 
позаита [Мобапу, 19996], причем ЕхсайЬозаитиз 
следует, возможно, отпосить к роду Еитйтозаитиз 
[МазсВ, МаыкКе, 2000с]. Эти узкоплавниковые их- 
тиозавры, известные только из рэта (верхний три- 
ас) и нижней юры Западной Европы, характери- 
зуются длинным и узким рылом, мелкими зубами 
и обращенной постеролатерально щекой. Еи7йто- 
5аитиз отличастся укороченной нижнсй челюстью, 
рыло у него образовано одними премаксиллами 
(см. рис. У1-4). Предки эвринозавра были очень 
близки кроду Герюпесе; [МсСо\ал, 1995]. Фор- 
ма полностью сохранихшихся у Геропес4ез скле- 
ротикальных колец допускает предположение о 
стереоскопическом зрении у этих ихтиозавров 


[Мабсь, Маеке, 2003]. 
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Рис. У1[-10. 
бйотсзаигиз Сатр, 
1980. Скелет. 
Верхний триас 
Невады. США 
(по: [Кэрролл, 
19931) 


Таксон ТБиппозациа Мотани объединяет ти- 
пичнейших узкоплавниковых (51епоретув1и$) 
(рис. \У1-11, У1-12) и широкоплавниковых (Гсй- 
{руозаити$) ихтиозавров из рэта и нижней юры 
Западной Европы и Северной Америки, а также 
узкоплавникового Сйасоасозаитиз из средней юры 
Аргентины. Эта группа характеризуется резко 
удлиненными передними ластами, которые были 
вдвое длиннее задних. Но сомнительно, чтобы этот 
признак давал достаточные основания для унич- 
тожения таксонов Гопёртпай и ГаИршраи. 
биеофеоийап может выделяться в сестринскую 
группу по отношению к ТБиппозаича [| Ма15сВ, 
Маке, 2000]. В целом Гсйёйуозаитиз менее апо- 
морфен, чем епоретуеиз [ Матзср, Маке, 20008]. 
Восновании лонгипиннат, возможно, стоят Тогебо- 
спет!Чае, включающие, помимо типового рода, 
еще и род Оатсййуозаити$ [Ма1зсВ, Маке, 2000‹]. 
Семейство узкоплавниковых ихтиозавров З(епо- 
руегузИЧае до сих пор сохраняется многими авто- 
рами и туда может относиться и род Оббсйеа из 
верхней юры Ульяновского Поволжья с вторично 
расширенными грудными плавниками. Пиегте- 
инт у очевии вклинивается между локтевой и лу- 
чевой костями и сочленяется между ними непосред- 
ственно с плечевой костью. По мнению Архангель- 
ского [1999], кочевии могут быть присоединены и 
формы, раньше описанные этим же автором как 
<Втаспуметутиз» гпита[е\ и «ГсШйуозаитиз» о01- 
5епу5. Но по некоторым данным очевия должна все 
же присоединяться к роду Р/айумегуяи$ [Маазсв, 
Маеке, 2000с]. В последней ревизии Архангель- 
ский относит очевию к ундорозавридам. 

В таксон ОрБра|тозаита Мотани включает 
всех верхнеюрских и меловых ихтиозавров, вклю- 
чая роды Гсйёйуозаитиз и Ор йайтозаитиз. Исклю- 
чение составляют Оп4огозаигае из верхней юры 
Поволжья [Ефимов, 1999; Архангельский, 1999], 
данные по которым оставались неизвестными 
Мотани. Ундорозавриды, по Архангельскому, ха- 
рактеризуются широкими грудными плавниками, 
развившимися из «узкого» типа. В этих плавни- 
ках ицегтеЧ ит дает начало только одному паль- 
цу, но преаксильный палец начинается прямо от 
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Рис. УТ-11. 5епортетуе их опр топ5 Озгеп, 1881. Скелет. Нижняя юра Западной Европы 


(по: [Татаринов, 1964в; Нчепе, 1922] 


Дополнитель- 
ная кость 


С 


ч ЕЙ 


Рис. У1-12. бепометуяиз опв/гоп$ Озуеп, 1881 (по: [Соде#оц, 1994]). 
Череп: а — сбоку, б — сверху. Нижняя юра Западной Европы 


плечевой кости. К ундорозавридам относили три 
рода — Иидотозаигиз, Ратаорйайтозаити$ и Обсйе- 
ла - все из верхней юры Среднего Цоволжья. В од- 
ной из последних ревизий семейство Опдогозаиае 
было упразднено, а типовой род семейства ( Отаото- 
5аитиз) помещен по соседству с родами Орйайто- 
5аитизи Ратаормйатозаитиз в семейство 1сПуозаи1- 
ае [З5оггз еса|., 2000]. Но Майши Матцке относили 
новые роды ихтиозавров с ластами офтальмозавро- 
воготипа (а именно: Рагаорййайтозаитиз, Опаотозаи- 


тих, Юзрола, Коипаводаи Мойезантиз) к единствен- 
ному роду Ор йа[тозаитиз [ Ма1зсВ, Маке, 2000с]. 
Эта крайняя точка зрения нуждается в проверке. Се- 
стринской группой по отношению к Орййайтозаитиз 
Майш и Матцке считают Сауршзаития, хотя у пос- 
леднего, в отличие от типичных офтальмозавров, 
Пцеглефит не сочленяется с плечевой костью 
[Ееглап4сй, 2001]. Отметим, что по этому призна- 
ку Сауриаитиз сходен с Обсйета из верхней юры 
Поволжья. 
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Рис. У1-13. Оррйа[тозаитиз 1сетсиз Зее]еу, 1874. Скелет. Верхняя юра Западной Европы 
(по: [Кэрролл, 1993]) 


Бо 


Группа Ор ВаНпозаита, по Мотани, включает 
как узко-, так и широкоплавниковых ихтиозавров. 
Они характеризуются расширенными ластами с 
наличием дополнительных «пальцев» на преакси- 
альном крае передней конечности впереди луче- 
вой кости. У них редуцируется экстракондиляр- 
ная часть Базоссриае, в нижней челюсти харак- 
терно большое апёц!ате, полностью подстилающее 
зиргаапеаге. Архангельский [1998а, 6, 1999] по- 
казал, что дополнительные пальцы передних ко- 
нечностей имеют различный генезис и что группа 
Ор а[позаита — сборного происхождения. 


Рис. \У1-14. Орй- 
фа1тозаити$ 1сет- 
си; Зее[еу, 1874 (по: 
[Кэрролл, 1993]. 

а - череп сбоку, 
б - череп сзади. Верх- 
няя юра Западной 
Европы 


[7 


Мотани включает в эту группу роды Втасйурету- 
21и5 из верхней юры Англии и России (Поволжье), 
Оршйатозаигиз (рис. У1-13, У1-14) из верхней 
юры Западной Европы, Европейской России, Се- 
верной Америки и Аргентины, СауриЙзаитиз из 
верхней юры Аргентины и очень широко распрос- 
траненный род Р/аёурегуеи$ (рис. У1-15) из ниж- 
него и низов верхнего мела Европы, Азии, Север- 
ной Америки и Австралии. Роды МаппоретуЕ из из 
верхней юры Англии, а также недавно описанные 
роды бйпьизазаитиз и Риботозаитиз из верхней 
юры Поволжья [Очев, Ефимов, 1985; Архангель- 


119 


ПО 5а рг? ап 


Рис. У1-15. рандлетутиз Нчепе, 1923. Р. (Регоизсполазаитиз) Баппооетя АгкБапвеЗКу, 1998. 
Череп: а — сверху, б — сбоку. Верхний мел (сеноман) Саратовской области. Р. райу4асв из Вго, 1907, в — передияя 
конечность. Нижний мел Западной Европы (а, б - по: [Архангельский, 19986]; в — по: ['Татаринов, 1964в; Нчепе, 1956] 


ский, 1997, 1998; Ефимов, 1997, 1998] также отно- 
сятся кэтой группе. В последующих ревизиях эти 
роды сведены в синонимику рода Втасйурету их 
[Зеоггз еёа]., 2000; Ма1зсВ, Маке, 2000с], а в пос- 
ледней ревизии Архангельского -— в синонимику 
рода Р/анилетузиз. Ревизия Рейущетиу?иу позволи- 
ла Архангельскому [19986] выделить в составе это- 
го рода четыре подрода, из которых на новом мате- 
риалс основан Р. ( Регоизсйолазаитиз) баппоийепептя5 
из верхнего мела (сеноман) Саратовской области, 
отличающийся утолщенным рылом (см. рис. У[- 
14, а, 6). У австралийского Р. опетат в нижней 
челюсти утрачен короноид [Кеаг, 2005]. 

У многих посттриасовых ихтиозавров, вклю- 
чая бепорёетиглиз (см. рис. У1-12) и Ранляейви$, в 
передней части крыши черепа, образованной но- 
совыми и лобными костями, развита депрессия, в 
которой, по предположению Уода [\/аде, 1984], мог 
распологался резонатор, используемый для эхоло- 
кации. Майш и Матцке [Ма1зсЬ, Маке, 2000с] 
крайне сомневаются в его наличии и сходстве их- 
тиозавров по этому признаку с китами. Мы при- 
соединяемся к скепсису этих авторов. Укажем хотя 
бы на отсутствие данных о сколько-нибудь хоро- 
шем развитии у ихтиозавров барабанной полости 
среднего уха. З{арез у ихтиозавров массивное, без 
отростков, непрободенное, направлено к квадрат- 
ной кости. У лучше изученных в этом отношении 
форм (Орййайтозаитиз: [АрреБу, 19611; Гей #вуо- 


заитиз [МсСо\ап, 1973] проксимальный конец 
варез сочленяется с базисфеноидом и Базюссркае. 
Ствол $6арез снизу снабжен мышечным отпечат- 
ком, возможно, для переднего пучка шейных мышц. 
По мнению Кира [Кеаг, 2005], $барез у ихтиозав- 
ров утратил значение для звукопроведения. 
Замечания о происхождении и филогении 
ихтиозавров. Ихтиозавры морфологически рез- 
ко обособлены от других рептилий, и их происхож- 
дение остается неясным. Хюне долгое время отста- 
ивал идею о возможном происхождении ихтиозав- 
ров от лабиринтодонтов или «промикрозавров» 
независимо от прочих рептилий [Ниепе, 1937, 1949, 
1952, 1956]. Но такой взгляд опирается лишь на 
немногие аргументы - наличие у ихтиозавров ра- 
диальной складчатости дентина на зубах, которая, 
по Хюне, могла быть унаследована от лабиринто- 
донтов, наличие у некоторых форм (Еи7тозаитиз) 
бороздок на рыле, иногда сопоставляемых с желоб- 
ками боковой линии, возможное (судя по копро- 
литам, приписываемым ихтиозаврам) сохранение 
спирального клапана кишечника. Основываясь на 
строении затылочной области Герюшети из, у ко- 
торого были обнаружены признаки сохранения 
заднетеменных костей, контактирующих с надви- 
сочными, Хюне заключил, что ихтиозавры проис- 
ходят от латитабулярных лабиринтодонтов, тогда 
как предки настоящих рептилий были ангустита- 
булярными, у которых таблитчатые кости сопри- 


120 


ПН" 


Е 
= 
Е 
Е 
Е 


ОН 


ЗА ро щи ой аа ат И ель НОЦ ВНВНИ 


а 2,3,4,5,6,7,8 


6,7 


ясМпуозаигпае 


Ор На!тозаигпае 


Мхозаипдае 


Ипдогозаийпае 


Р\аэурегудйпае 


З!епорегудйпае 


1 ерор{егудйпае 


Рис. У[-16. Кладог- 
раммы ихтиозавров. 

а - упрощенная (10: 
[Архангельский, 1999]); 
б - усложненная с био- 
стратиграфической схе- 
мой (по: [Мобаль 1999}, 
с изменениями) 
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касаются с теменными [Ниепе, 1952]. Но в после- 
дних работах Хюне присоединился к взглядам Ро- 
мера [Котег, 1948, 1956] и Ватсона [У/а{зоп, 1957] 
онаибольшей близости корней ихтиозавров к капто- 
риноморфам или офиаконодонтным пеликозаврам. 
На происхождение ихтиозавров от очень при- 
митивных рептилий указывают неразвитые парок- 
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ципитальные отростки, направленные горизон- 
тально кчешучатым костям. Отсутствие эктопте- 
ригоидов говорит о возможном происхождении 
ихтиозавров от примитивных капториноморф 
типа проторотирид или парарептилийных предков, 
а отсутствие поперечных птеригоидных флангов 
(если это не является вторичным) — за возможную 


связь ихтиозавров с наиболее примитивными реп- 
тилиями, стоящими в системе рептилий даже 
ниже мезозавров. Но в последнее время распрост- 
ранилась идея о происхождении ихтиозавров от 
примитивных диапсид или даже от примитивных 
архозавроморф [ТагзКапо, 1983]. Этот взгляд ос- 
новывается на обнаружении в среднем триасе Ки- 
тая странных водных рептилий Мапсйапеозаити$ и 
Нирейзисйих, иногда выделяемых по соседству с 
хористодерами в отряд примитивных диапсид 
НиребзисМа [Саггой, Ропз, 1991]. 

Мы считаем происхождение ихтиозавров неус- 
тановленным. По отдельным признакам, в част- 
ности, по строению затылка и неба, можно пред- 


полагать весьма отдаленное родство ихтиозавров 
с капториноморфами, но это может оказаться да- 
леким от действительности. 

В приводимой ниже схеме (рис. У1-16, б) за ос- 
нову взята система Мотани, усложненная по срав- 
нению со схемой Архангельского (рис. УТ-16, а). 
Обращает внимание, что у ихтиозавров намного 
четче, чем у других морских рептилий, выражено 
морфологическое многообразие древних (триасо- 
вых) форм. Типичные послетриасовые формы 
Мотани склонен объединять в одну группу - 
МеотсПуозага. У нас сложилось впечатление, что 
работа над системой неоихтиозавров должна быть 
продолжена. 
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ГЛАВАУП 
ПРИМИТИВНЫЕ ДИАПСИДЫ (ЛЕНПИДОЗАВРЫ 
ИПРИМИТИВНЫЕ АРХОЗАВРОМОРФЫ) 


Диапсид можно назвать центральной группой 
рентилий. Они включают, кроме черепах, всех со- 
временных рептилий — ринхоцефалов (сфенодон- 
тов), ящерид, змей и крокодилов, а также всех ис- 
копаемых архозавров, в том числе динозавров. К 
диапсидам относятся, кроме того, и небольшие 
группы вымерших примитивных рептилий, в пос- 
леднее время обычно рассматриваемых как лепи- 
дозавроморфы и архозавроморфы. 

Традиционно диапсид разделяли на два под- 
класса - лепидозавров [ОишйтИ, ВТогоп, 1839; 
Наеске[, 1866] и архозавров [Соре, 18911, хотя близ- 
кое родство этих подклассов принималась боль- 
щинством авторов (см., например, Кошег, 1956). 
Подкласс Г1аря а первым ввел Г, Осборн [ОзБоги, 
1903а, 5], включивший туда, кроме собственно ди- 
апсид, также мезозавров, ихтиозавров и пеликозав- 
ров. Но общеупотребительными стали диапсиды в 
расширенном смысле после публикаций М. Бенто- 
на [Вегюол, 1982, 19831, провозгласившего «рево- 
люцию» во взглядах на филогению рептилий, ив 
последовавших за этим работах Готье [Сац ме, 
1984] и Бентона [Вепбоп, 19845, 1985], которые 
провели во многом удачный кладистический ана- 
лиз подкласса Г/ару Ча. Самым существенным в 
новых подходах к диапсидам была аргумептация 
мнения, что во всяком случае главную массу диап- 
сид можно разделить на две ветви: Гер1Чозаиго- 
тогрВа и АгсБозаитотогрра. Термин Гер!Чозаиго- 
тогрБа ввел в употребление Бентон [Вепоп, 1983], 
атермин АгсБозаиготогрБа Бентон заимствовал у 
Хюне [Ниепе, 1944, 1948], выделявшего под этим 
названием архозавровую ветвь эволюции (отме- 
тим, правда, что Хюне в эту ветвь влючал только 
собственно архозавров, но не возможно связанных 
сними родством более примитивных диапсид). К. 
диапсидам лепидозавроморфовой ветви позднее 
стали относить и завроптеригий [Саггой, Сигме, 
1991; Юерре|, Стопоиз В, 1981 |. 

Схема филогенеза диапсидных рептилий пока- 
зана на рис. УП-1. 

Протодиапсиды. Эта группа, именуемая обыч- 
ноареосцелидиями ( Агаеозсе!« а), появляется уже 
в верхнем карбоне Северной Америки (Рено{асо- 


5аити$ (рис. УП-2), б5ртоециайх [Ве157, 1981; 
ОеВтгава, Ке]57, 1995]. Туда относят также ареос- 
целиса (Атаеозсей$ [Узаврл, 1955; деВтава, Ве!5х, 
1996] ) и Гагсазаити$ [Вт тап её а1., 1984] изниж- 
ней перми Северной Америки (ареосцелис, воз- 
можно, вторично утратил нижнее височное окно 
[В е52 её а|., 1984]), а с сомнением -— еще и роды 
Кадайозаити$ из нижней перми Германии [КиВл, 
1969Ъ] и Арйею5аити$ из нижней перми Франции 
[Еуапз, 1988]. Это были мелкие, длинношеие по 
сравнению с котилозаврами животные длиной с 
хвостом не более 30 см, у 5ртоедиий$ - всего 13 см. 
По общему морфологическому сходству прото- 
диапсиды сходны с капториноморфными котило- 
заврами, из которых проторотириды сохраняют 
эктоптеригоиды, как и диапсиды, и имеют нерасши- 
ренные невральные дуги позвонков, во всяком слу- 
чае, — явно, как у типичных капториноморф. Поэто- 
му именно проторотирид сейчас обычно считают 
сестринской группой по отношению к диапсидам 
[СацШегеа1., 19885; Сагго|, Сигле, 1991]. Но в це- 
лом протодиапсиды настолько отличаются от про- 
торотирид, что искать их предков «по соседству» с 
проторотиридами затруднительно. Протодиапсиды 
имеют не только диапсидный череп (за исключени- 
ем ареосцелиса, имеющего только верхнее височное 
окно), но и типичные для диапсид болышние подглаз- 
ничные отверстия на небе и, в отличие от проторо- 
тирид (но не остальных капториноморф), имеют на 
затылке задневисочные окна (маленькие у ареосце- 
лиса). Слезная кость длинная, тянущаяся от глаз- 
ницы к ноздре. Как и утипичных диапсид, протоди- 
апсиды имеют массивные и длинные, горизонталь- 
но направленные парокципитальные отростки, 
которые у них, однако, направлены к чешуйчатой 
кости. По этому признаку протодиапсиды отлича- 
ются от капториноморф и в том числе от проторо- 
тирид. На заднем крае крыши черепа сохраняются 
относительно крупные надвисочные кости, дости- 
гающие края верхнего височного окна. Парные зад- 
нетеменные и таблитчатые кости сохраняются, но 
оттесняются на верхнюю часть затылка. 
Поперечные отростки птеригоидов слабее раз- 
виты, чем у типичных капториноморф и эозухий, 
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Рис. УП-1. Схема филогенеза диапсид (по: | Сагг 


и направлены вперед и наружу. По этому признаку 
протодиапсиды более походят на черепах и яще- 
риц, но не на других примитивных диапсид. У 
Ратоасозаитиу небо, включая парасфеноид и со- 
шники, но не эктоптеригоиды, покрыто шагренью 
мелких зубов, среди которых крупными размера- 
ми выделяются ряды зубов на поперечных отрост- 
ках птеригоидов и две пары передних продольных 
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ОП, Сигме, 1991; Кэрролл, 1993] 


рядов. У ареосцелиса шагреневые поля зубов исче 
зают, но ряды более крупных небных зубов сохра 
няются. Ушной вырезки нет. Слуховая косточка 
описанная у ареосцелиса, «теропсидного» типа 
Она относительно массивная, направлена кос: 
вниз к области челюстного сочленения и имеет про 
ксимально расположенный дорсальный отросто! 
и большое отверстие [Узиайп, 1955]. 
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В плечевом поясе два коракоида, обособленных 
от лопатки, мечевидная межключица и впервые 
появляющаюся окостеневающая грудина. Тазовый 
пояс пластинчатый, без тироидной вырезки между 
лобковой и седалищной костями. Сочленовный от- 
росток подвздошной кости направлен назад. 
5ртоедиай$ выделяется удлиненностью остистых 
игемальных отростков хвостовых позвонков, ука- 
зывающих, что этот маленький диапсид мог хоро- 
цю плавать, 

По нашему мнению, родство протодиапсид с про- 
торотиридами, хотя и не исключено, все же нельзя 
считать доказанным. Отметим дополнительно сле- 
ды расширенности невральных дуг позвонков про- 
тодиаспид, маскируемые четко выраженными вог- 
нутостями у их основания | Еуапз, 1988]; напомним, 
что у проторотирид невральные дуги не расшире- 
ны. Происхождение диапсид от известных групи 
рептилий убедительно пока не удалось показать, но 
считаем неисчерпанной или даже наиболее вероят- 
ной гипотезу Ватсона [\!а{оп, 1957], выводившего 


Рис. УП-2. Репасозаитиз 
Рап5етя5 Гапе, 1945 (по: [Кэр- 
ролл, 1993]. 
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диапсид из миллерозавров. Если это подтвердится, 
то протодиапсид, может быть, следует перенести в 
подкласс Сарбог а. 

Заипа и МеоФарз!Ча. “Надареосцелидных” ди- 
апсид Готье [Саи Мег, 1984] выделяет в группу 
Заина, Бентон [Вепоп, 1985] предложил для не- 
сколько суженной по объему группы название 
МеоФаряа, которое С. Эванс [Ехалз, 1988] счита- 
ет более удачным, хотя эти термины не полностью 
синонимичны. Заврии характеризуются, в частно- 
сти, укороченной слезной костью, неприкрытым 
снаружи задним краем аца4габит, на котором 
обычно выражена ушная вырезка, горизонтальным 
положением парокципитальных отростков, утра- 
той самостоятельного заднего коракоида, наличи- 
ем отчетливых передне-боковых отростков на меж- 
ключице. В тазовом поясе обычно имеется также 
вырезка между лобковой и седалищной костями. У 
пястная кость стопы обычно укорочена. Всех зав- 
рий Готье разделяет на два кладистических таксо- 
на- Гер!ЧозаиготогВа и АгсБозаиготогва. 
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Бентон [Вептоп, 19845, 1985] сближает некото- 
рых плохо известных, преимущественно верхне- 
пермских, диапсид с ареосцелидиями, наряду с ко- 
торыми он выделяет плезионы СайезрВуг!Чае, 
М/авеваииЧае (=Соеигозаигамаае) и Саи юзаи- 
г!Чае. Остальных диапсид Бентон выделяет в кла- 
дистический инфрадивизион МеоФарз!Ча, который 
так же, как это делает Готье в отношение Заипа, 
Бентон разделяет на архозавроморф (Агсвозаиго- 
штогрВа) и лепидозавроморф (Тер!Чозаиготогрьа). 
Близких взглядов придерживается Эванс [Еуапз$, 
1988], которая помещает между ареосцелидиями и 
неодиапсидами большую группу форм, добавляя к 
перечисленным Бентоном семействам еще и роды 
Мезепозаитиз, а также Нееозаити$. 

Нам кажется предпочтительнее мнение Готье об 
обособленном положении ареосцелидий в системе 
диапсид, хотя предложенное Готье название 
«Заипа», по нашему мнснию, менее удачно, чем 
«МеоФаря!Ча» Бентона. Но мы считаем несколько 
поспешными попытки разделить всех типичных 
диапсид только на две группы — лепидозавроморф 
иархозавроморф. Некоторые таксоны лучше счи- 
тать диапсидами неопределенного систематичес- 
кого положения, поскольку их нельзя убедительно 
отнести ни клепидозавроморфам, ни кархозавро- 
морфам, хотя последние в целом более специали- 
зированы, чем примитивные лепидозавроморфы. 

Особняком стоит система Лорена [Таигт, 1991], 
который самую примитивную эозухию Арубаити5 
из нижней перми США вместс с верхнепермскими 
Сое[игозаигам1Чае рассматривает в качестве связу- 
ющего звена между протодиапсидами и типичны- 
ми верхнепермскими юнгиниформными эозухия- 
ми. Ствол неодиапсид у Лорена включает юнгини- 
формных эозухий и заврий, разделяемых на 
лепидозавроморф и архозавроморф. Таким обра- 
зом, в системе Лорена своеобразно сочетаются 
иерархические эзозухии и кладистические неодиап- 
сиды и заврии. Примеру Лорена следуют ДеБрага 
и Риппель [РеВгава, Клерре|, 1997], которые поме- 
щают мадагаскарского С1аийозаитиз между ареос- 
целидиями и юнгиниформными эозухами. В обеих 
этих системах эозухии, таким образом, подразде- 
ляются на ненеодиапсидных и неодиапсидных, 
ДеБрага и Риппель также помещают заврий выше 
эозухий, таким образом исключая всех эозухий из 
состава заврий [РеВгара, Керре!, 1997]. 

Настоящие лепидозавры (лепидозавромор- 
фы) и эозухии. Лепидозавров, рассматривая в их 
составе и всех эозухий, в целом считают более при- 
митивными неодиапсидами, чем архозавроморф. 

Кэрролл и Карри [Сагго!, Сигне, 1991] наиболее 
специфичным признаком примитивных лепидо- 
завроморф считают наличие обычно ненарной гру- 
дины, сочленяющейся с грудными ребрами и свя- 


занной впереди с коракоидами. Рукоятка межклю- 
чицы налегает снизу на грудину. У 5рйеподоп гру- 
дина глубоко вклинивается между коракоидами, 
разделяя их. У примитивных архозавроморф гру- 
дина не обнаружена, а у большинства архозавров 
она парная по происхождению, но парная грудина 
известна и у некоторых примитивных ящериц 
(баитометоп). 

Как и уящериц, также обладающих грудиной, 
последняя при ретракции плеча ограничивает сме- 
щение плечевого пояса назад. Но, по нашему мне- 
нию, в этом положении конечностей возникают 
предпосылки для вращения в большей степени не 
коракоида, как считал Д. Грей [Сгау, 19681, а для 
пронации плеча, которая дополняется пезависи- 
мым вращением предплечья [Т.аодзтеег, 1984]. При 
сохранении опоры эти движения увеличивают про- 
должительность отталкивания передней конечно- 
сти. Отчасти такая подвижность плеча подтверж- 
дается рентгенокинетографией варана []епК!лз, 
Со$1о\м, 1983]. Кэрролл и Карри связывают с осо- 
бенностями локомоции и некоторые другие особен- 
ности, характерные для примитивных лепидозав- 
роморф: укороченность поперечных отростков 
грудных позвонков, одноголовчатость туловищных 
ребер, а также, возможно, и приобретение ранни- 
ми лепидозавроморфами дополнительных межпоз- 
вонковых сочленений [Сигце, 1982; Ветоп, 1985]; 
но значение последнего признака еще не выяснено. 

Эозухии, или юнгиниформы (Еозисша, 5еи 
Уоппеногте$). Обычно в основание неодиапсид 
помещают эозухий, но Арязаиги; из нижней перми 
СПТА (нижнепермская серия Уичита из Техаса) 
может рассматриваться как связующее звено меж- 
ду ареосцелидиями и собственно эозухиями. У ап- 
сизавруса имеется как верхнее, так и нижнее ви- 
сочное окно, но хорошо развитое аидгаовае при- 
жато к заиатозит, огранивая вместе с ива край 
нижнего височного окна. Остистые отростки выше, 
чем у обычных примитивных диапсид. Лорен 
Паиго, 1991] относит апсизавра к наиболее прими- 
тивным эозухиям, но относит к неодиапсидам толь- 
ко более прогрессивных диапсид, начиная с юнги- 
ний. Наего кладограмме Арзаитиз и Соемтозаитаои 
занимают промежеточное положении между ареос- 
целидиями и собственно юнгиниформами. 

Настоящие эозухии, или юнгиниформы - яще- 
рицеобразные некрупные рептилии, с длиной тела 
без хвоста примерно 20-30 см, известны из верх- 
ней перми Южной и Восточной Африки и Мада- 
гаскара, а также из нижнего триаса Восточной 
Африки и, возможно, Синцзяна, Китай (бапиизаи- 
тиз уиат [Ков, 1940]). Для них характерна массив- 
ность слуховой косточки, но направленной, как у 
ящериц, горизонтально, парокципитальные отро- 
стки сочленяются с надвисочной костью |[Со\, 
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1975], а несчешуйчатой или квадратной, как уяще- 
риц. В черепе имеется теменное отверстие, сохра- 
няются оттесняемые на затылок парная заднете- 
меная, таблитчатая и надвисочная кости, заднелоб- 
ная кость может входить в край верхисго височного 
окна, задневисочное окно очень большое. Хорошо 
выражены поперечные отростки птеригоидов, с 
флангами, покрытыми отпосительно крупными 
зубами, остальные небные зубы мелкие, на пара- 
сфеноиде зубов нет. 5барез массивный и короткий, 
прободенный узким длинным отверстием, без от- 
ростков, намного не достигающий квадратной ко- 
сти [Еуалз, 1987]. Шейные позвонки укороченные, 
поперечные отростки туловищных позвонков ко- 
роткие, туловищные ребра одноголовчатые. В пле- 
чевом поясе сохраняется клейтрум. Характерно 
наличие хороно окостеневающей грудины, межклю- 
чица обычно мечевидная. Тазовый пояс пластинча- 
тый, без вырезки между лобковой и седалищной 
костями. В кисти имсстся р15Могте, медиальное 
сете обычно с латеральным выступом, контак- 
тирующим с Ш карпальной костью. Сомнения в 


Рис. УП-3. бипата сарепя5 Втоота, 1914 (по: 
[Кэрролл, 1993]. 

Череп: а - сбоку, б — снизу, в — сверху, г — сзади. 
Верхняя пермь Южной Африки 


принадежности к эозухиям плохо известного 
Сеаезрйутиз основаны во многом на отсутствии 
у этого рода такого контакта. 

Известно не менее десяти родов эозухий, сре- 
ди которых имелись как наземные формы (аф- 
риканская инета (рис. УП-3З) и мадагаскарс- 
кий 1адеозаитиз), так и полуводные (африканс- 
кие 7Тапвазаитиз, и, особенно, Нобазаиги$) с 
удлиненным хвостом, снабженным длинными 
гипапофизами, и удлиненными задними конеч- 
ностями. Тадеозавра (рис. УП-4) Карри и Кэр- 
ролл [Сигие, Саггой, 1984] считают близким к 
предкам ринхоцефалов и ящериц. Новейшие 
данные по эозухиям подведены в работах М. Гоу 
[Сохм, 1975], Кэрролла [Саггой, 1976, 1991] и Кер- 
ри [Сигне 1981, 1982]. В последней публикации, 
атакжеу Эванс [Еуапз, 1988] приведен кладис- 
тический анализ соотночтений эозухий. По дан- 
ным этих авторов, эозухии разделяются на две 
группы: базальные Уоилет!Иогиез (Асето5одоп- 
0заитиз + бипета) и семейство Тапбазаииае с 
подсемействами Кешазаиптае и Тапбазаигтае. 
Тангазавриды обладают очень длинным хвос- 
том, вдвое превышающим по длинетело. Высо- 
кие остистые отростки и длинные гемапофизы 
хвоста тангазаврид свидетельствуют об их при- 
способленности к плаванию. Задние конечнос- 
ти судлиненной голенью и лапой. Нобазаитиз ош 
из верхней перми Мадагаскара в коллекции Па- 
рижского музея представлен более чем 300 особя- 
ми [Сигие, 1981]. Шейные и передние грудные ту- 
ловищные ребра с расширенными, почти двухраз- 
дельными головками, задние туловищные ребра 
одноголовчатые. 

Роды Рааеавата и Нееозисйиз Эванс считает 
близкими к эозухиям, но помещает отдельно. 
батеибаитиз, первоначально отнесенного к прими- 
тивным диапсидам [Коп, 1940], последующие ав- 
торы, в частности, Ромер [Вотет, 1956], Кун | КиВп, 
1969Ъ] и Кэрролл [Сагго!|, 1987] обычно относили 
к проколофонам. Это маленький ящер с черепом 
всего 1,5 см длиной, очень большими глазницами, 
как у проколофонов, и укороченной заглазничной 
областью. В отличие от проколофонов зубы у сан- 
таизавра субплевродонтные, невральные дуги но- 
звонков не раситиренные. Височная область чере- 
па плохо изучена, но, возможно, имелась нижняя 
височная вырезка и диаагабит, возможно, был под- 
вижным. Ж. Чен [СБепя, 1980] относит сантаизав- 
ра к золацертилиям. 
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Рис. УП-4. Традеозаи. 
ти; сосапар? Сагтой, 1981 
Скелет. Верхняя перми! 
Мадагаскара (по: [Кэр. 
ролл, 19931) 
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Рис. УП-5. 5рйеподоп рипсёщих (Сгау), 1842 (по: [Кэрролл, 1993]. 
Череп: а — сверху, б — снизу, в — сбоку, г - сзади. Новая Зеландия 


Ринхоцефалы (КпупсвосерваНа), или сфено- 
донты (ЗрБепо4допа). Это настоящие диапсиды, 
внешне похожие на зозухий, но более разнообраз- 
ные. Все они — некрупные рептилии, размером 
обычно не более полуметра. 

В отличие от субплевродонтных или субтеко- 
донтных зубов других примитивных диапсид зубы 
у сфенодонтов почти всегда акродонтные с замед- 
ленным замещением обычно только у поздних эмб- 
рионов или непосредстенно после вылупления 


[Наггзоп, 1901; Вопзоп, 1976; Веупозо, 2003]. П‹ 
мере роста животного новые зубы появляются н: 
конце зубного ряда. Поперечные отростки птери: 
гоидов умеренно развиты, но зубы на птеригоид: 
ных флангах исчезают. В большинстве случаев со. 
храняется лишь единственный наружный ряд неб. 
ных зубов на ра|а та, но у верхнетриасовогс 
Рапосерйайозаигиз зубы на райаИва многорядные 
Слезная кость редуцируется. Теменное отверстие 
сохраняется. Надвисочная кость иногда сохраня: 
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ется (С!еоозаигиз, барйеозаитиз), но заднетеменные 
и таблитчатые кости редуцируются. Недавно 
зиргайетрогае обнаружена у недавно вылупивших- 
ся гаттерий [Е ерре|, 1992]. Парокципитальный 
отросток получает шовное соединение с чешуйча- 
той или с квадратной костью. Квадратная кость с 
развитой ушной вырезкой (рис. УП-5). В отличие 
отящериц квадратная кость, по крайней мереу со- 
временной гаттерии, неподвижная (монимостилия), 
анижняя височная дуга обычно полная (исключе- 
ния: Сеоозаитиз, Рапосерйаюзаитиз и Серйутозаитиз 
из верхнего триаса и нижней юры Англии). Ниж- 
няя челюсть с ретроартикулярным отростком, 
иногда появляется наружное мандибулярное окно 
[Сагго|, Сигме, 1991]. Гаттерия и относительно 
близкие к ней североамериканские формы из верх- 
ней юры (Ор аз, ЕШепо4опт) и нижнего мела 
(Тохоюрйозаити$) при питании пользуются пропал- 
лиальными движениями нижней челюсти. По 
крайней мере у современной гаттерии 5иргаосс1р1- 
{яе парное. Как у эозухий, шейные позвонки уко- 
роченные, а туловищные ребра одноголовчатые, 
седалищная кость с хорошо развитым задним от- 
ростком. Каку ящериц, в тазовом поясе появляется 
обширная тироидная вырезка между лобковой и 
седалищной костями. Как и уящериц, у сфенодон- 
товэнифизы длинных костей конечностей окосте- 
невают самостоятельно и выражена тенденция к 
слиянию пяточной кости с астрагалом с образовани- 
ем мезотарзального «голеностопного» сочленения. 
Метатарзальная кость У пальца, за исключением 
западноевропейского верхнеюрского барйеозаити, 
крючковидная, как и уящериц. 

Долгое время сфенакодонтов считали ближай- 
шими сородичами эозухий. Возможно, что отсут- 
ствие у современной гаттерии барабанной перепон- 
ки [Вайа, 1970] - первичный признак. Открытие в 
нижней юре Англии Серйутозаигиз р"4етя5, перво- 
начально описанного как эозухия [Ехапз, 1988], 
показали близость этого диапсида к примитивным 
сфенодонтам типа Дрйуодотозаитиу [Мея Фе, 
1986], хотя этот лепидозавр отличается от типич- 
ных сфенодонтов плевродонтными зубами. Гефи- 
розавр имеет, в частности, типичный для сфено- 
донтов ряд увеличенных зубов на небной кости, 
параллельный верхнечелюстному, как у большин- 
ствасфенодонтов, гефирозавр утратил верхнетемен- 
ные и пластинчатые кости. Но гефирозавр облада- 
ети признаками, типичными для ящериц (слияние 
лобных и теменных костей), а также признаками, 
свойственными и ящерицам, и примитивным сфе- 
нодонтам (редукция нижней височной дуги), или 
вообще обеим группам (слияние пяточной кости с 
астрагалом). По-видимому, гефирозавр является 
реликтом группы, ответвившейся от самых древ- 
них сфенодонтов, его ящеричные особенности 


были приобретены вторично [Ехапз, 1988; Саггой, 
Сигие, 1991]. Выделение его Бентоном [Вепфоп, 
1985] в качестве сестринской группы по отноше- 
ния кящерицам, по всей вероятности, недостаточ- 
но обоснованно. 

Настоящие ринхоцефалы появляются в нижнем 
триасе Южной Африки (Ра/астодоп) и, возможно, 
Восточной Европы (5сйагусйеп а, известная всего 
по двум позвонкам), но достигают расцвета в верх- 
нем триасе Западной Европы, откуда описано до 
десятка родов сфенолонтид, в том числе С/еоо5аитиз 
[Ко пзоп, 1973], Рапосерйаозаигиз, отличающих- 
ся, как и гефирозавр, слиянием лобных и теменных 
костей в непарные, 5ета/а, ГХурйуодотозаитиз и др. 
[Егазег, 1982, 1986; Егазег, \/а ег, 1984; \УБщезе, 
1986], одна форма обнаружена в Африке (Кения). 
В верхней части нижней юры (тоар) Германии был 
найден посткраний необычного мелкого морского 
сфенодонта Рааеор[еитозаитиз роядотае с почти 
угревидным телом, исключительно сильно разви- 
тыми брюшными ребрами и хорошо развитыми 
задними конечностями [Саггой, 1985; СаггойЙ, \УПа, 
1994]; эту форму обычно относят к плеврозаври- 
дам. Из нижней юры Индии по обломкам челюс- 
тей описано два рода ринхоцефалов [Еуапз её а]., 
2001]. В средней юре Мексики появляются уже сфе- 
нодонты, близкие к современной гаттерии, в том 
числс карликовый Рараюдоп [Кеупозо, Сатк, 1998] 
и Супозрйеподоп [Кеупозо, 2003]. Из средней юры 
Китая известен проблематичный Мотитозисйиз. 
Сфенодонтиды известны из верхней юры Север- 
ной Америки (три рода) и Западной Европы. Из 
мела известны только немногие сфенодонты. Из них 
в последние годы были открыты Тйвйапа апоиаа 
из берриаса (?) Марокко [Еуапз, З1ворпеаи-Кллззе, 
1997], Рапаатзаигиз Науиаепетя5 и Аптуюзрйепойоп 
расйуозозиз — оба последних рода изальба Мекси- 
ки. Рапилтзаитиз имеет «клюв», как у гаттерии, но 
покрыт костной чешуей, сходной стаковой у совре- 
менной ядовитой ящерицы Неюдетта. Апвуозрйе- 
пойоп отличается умеренно выраженной пахиос- 
тозностью позвонков, позволяющей предполагать 
водный образ жизни [Веупозо, 2000]. Челюсть при 
питании движется пропаллиально, на основании 
чего В. Рейносто включил этот род в одну группу с 
родами охоюрйозаигиз и Ейеподоп. Зубы треуголь- 
ные, с невысокими коронками, но с очень глубоки- 
ми корнями, прорастающими к челюсти. Рост зу- 
бов постоянный, отложение дентина полностью 
восполняют износ зубов, что говорит о питании 
твердой растительной пищей. Мексиканские фор- 
мы, не считая несколько проблематичного Сйоте- 
окаатоп из низов верхнего мела Италии, последние 
из вымерших сфенодонтов. В кайнозое ископаемые 
ринхоцефалы неизвестны, но ныне существует но- 
возеландский ринхоцефал гаттерия (5рйеподоп). 
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Недавно из средней юры Мексики по нижней 
челюсти описан предположительно ядовитый сфе- 
нодонт брйепоирета лттузо [Кеупозо, 2005] с дву- 
мя или тремя клыковидными зубами на переднем 
конце необычно стройной челюсти. Венечный от- 
росток у сфеновиперы слабо развит, постденталь- 
ный отдел челюсти укорочен, ретроартикулярный 
отросток редуцирован. Пасть, по-видимому, могла 
отрываться необычно широко -— до 60 градусов. 


Рис. УП-6. Рёаеотеитозаитиз роядотае Сагтой, 1985 (по: [Кэрролл, 1993]. 
а — скелет; череп: б — сверху, в — снизу, г — сбоку 


Плеврозавры. Из морской юры и нижнего мела 
Западной Европы известны также два или три рода 
специализированных водных Р]еигозаиг!ае, кото- 
рых обычно считают тесно связанными родством с 
ринхоцефалами [Саггой, 1985] (рис. УП-6). Они 
утратили нижнее височное окно, имеют укорочен- 
ныеакродонтные зубы и длинное туловище (до 50- 
57 позвонков) и хвост, насчитывающий более 100 
позвонков. У нижнеюрского Раваеор[еитозаитиз в 
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туловище было только 37 позвонков [Саггой, 
1985]. Нлеврозавр (Р/еигобаитиз) — крупнейший не 
только из плеврозавров, но и ринхоцефалов в це- 
лом, в длипу он достигает 1,5 м. Отметим, что Бен- 
тон [Ветбоп, 19845] исключал плеврозавров из со- 
става сфенодонтов, рассматривая семейство 
Реигозаи-Чае в числе Пларз1Ча шсегбае зе415. 
Иногда выделяют в самостоятельное семейство и 
ЗарВеозаиае из верхней юры Западной Европы. 
Это также водные формы, но менее приспособлен- 
ные к плаванию. Род барйеозаитиз необычен про- 
цельностью позвонков, полной утратой зубов и 
нижнего височного окна, сохранением большой 
надвисочной кости. Длина до 70 см. 

Кладистический анализ сфенодонтов и плевро- 
завров проведен Д. Уайтсайдом [ ММБ езде, 1986] и 
Эванс [ Еуапз, 1988]. По его результатам более при- 
митивное положение занимают, помимо гефиро- 
завра, также Дрйуойотюзаитиз и Р/апосерйаю5аитиз. 
Гаттерия вместе с Ор таз, Ейеподоп и Тохоюрйо- 
заитиз образуют особую группу. Возможно, что 
внутричерепной кинетизм был утрачен в этой груп- 
пе вторично. Плеврозавров считают водными по- 
томками сфенодонтов. 

Примитивные диапсиды неопределенного по- 
ложения в системе. Таких диаисид немало [Вещоп, 
1984Ъ, 1985; Еуапз, 1988]. Из их числа назовем 
Нееозаитиз, Нёвозисйи; и Сиезрйути$ из верхней 
перми Южной Африки, а также три нижнетриасо- 
вых рода — австралийского Кийпи, южноафрикан- 
ского Аетшетаюзисйиз и аргентинского Ргоюасейа. 


Рис. УП-7. Раедао- 
5аитих тадабазсатеия5 
Сагго||, 1978. Верхняя 
пермь Мадагаскара (по: 
[Сагго|, 1987]) (на этой 
реконструкции «лета- 
тельные» ребра опгибоч- 
но показаны как верхние) 


Их находки показывают, в частности, неполноту 
наших знаний о древних диапсидах. Так, Эванс 
[Еуапз, 1988] вообще считает недоказанной принад- 
лежность к диапсидам первоначально отнесенного 
к палигуанам рода Кийпи [Вапоютат, 1979]. По- 
мимо общепризнанной в последнее время гипотезы 
о происхождении лепидозавров от ареосцелидий, мы 
не считаем исчерпанной также и гипотезу Ватсона 
[У’а(5оп, 1957] об их родстве с миллерозаврами. 
Напомним, что К. Гоу [Со\, 19721, видимо, после- 
дним изучавший миллерозавров, пришел к выводу 
о том, что предками ящериц были, возможно, имен- 
но миллеретиды, происходящие от ареосцилидий 
[Соч 1975]. Правда, возможность вторичного при- 
обретения сородичами миллерозавров верхнего ви- 
сочного окна остается ничем не подтвержденной. 
Удивительную группу представляют верхне- 
пермские \!азезаит!9ае, или Сое[игозаигалЧае, 
они известны всего по трем-четырем родам из верх- 
ней перми Мадагаскара (Раедаозаитиз, рис. УП-7; 
Соешто5аитаииз, рис. УП-8) и Западной Европы — 
Германии ( Уве заитиз, рис. УП-9; Стасйзаитиз) 
и Англии ( Уве! заигиз). Череп у вейгелтизаврид 
не превышал в длину 4—5 см, а вместе с предкрест- 
цовой частью туловища эти рептилии были не 
длиннее 30 см. Это были самые древние летающие 
рептилии, способные к планирующему полету на 
«крыльях» (кожных складках), поддерживаемых в 
отличие от летающих ящериц не настоящими реб- 
рами, а гастралиями (брюшными ребрами), не 
связанными с позвоночником [ Ргеу еба|., 19971. 
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Рис. УП-8. Соешгазаитациз ейоетз1$ Русе, 1926. Череп. Верхняя пермь Мадагаскара 
(по: [Е\хал$, НалБо, 1987] 


У ИНреаити$ имелось всего 12—13 грудных и по- 
ясничных ребер, тогда как «крылья» у него поддер- 
живались не менее чем 22 костными палочками, 
организованными отдельными пучками. Крылья 
у вейгельтизаврид были значительно более длин- 
ными, чем у триасовых планирующих ящериц, у 
которых «крылья» поддерживались туловищными 
ребрами [Сагго!, 1978]. У вейгельтизаврид «кры- 
лья», по-видимому, могли складываться и прижи- 
маться назад к телу. Некоторую аналогию с вей- 
гельтизавридами представляст современный индо- 
малайский лопастехвостый геккон Рёусйогооп, 
способный к парашютирующим прыжкам с помо- 
щью кожных складок по краям брюха, но у этого 
геккона кожные складки не поддерживаются ске- 
летом (рис. УП-10). Интересно, что на первой на- 
ходке вейгельтизавра, присланной в 1910г. О. Иек- 
келю, остатки «летных ребер» были приняты за ос- 
татки плавника костной рыбы и удалены, как помеха, 
при препарировании [\Мие ср, 1997]. На голоти- 
пе Стасйзаитиз ойот, опознанном в качестве вейгель- 
тизаврида С. Эванс и Г. Хауболдом, также имелись 
«летные ребра», принимавшиеся ранее за фрагмент 
плавника целаканта [Е\уалз, Наибо, 1987]. 
Морфологически вейгельгизавриды еще мало 
изучены. Эти рептилии обладали высоким в заг- 
лазничной части черепом, височная его часть вы- 
давалась далеко назад за уровень челюстного со- 
членения, нижняя челюсть сравнительно короткая. 
Вначале считалось, что у вейгельтизаврид имелось 
только одно очень большое височное окно, по по- 
ложению соответствующее обоим диапсидным, но 
Эванс опознала это окно как верхнее диапсидного 


типа и предположила, что кости, ограничивавшие 
окно снизу, на прежних реконструкциях были сдви- 
нуты вверх [Еуапз, Наибоа, 1987 |; нижняя височ- 
ная дуга у вейгельтизаврид была неполная, и ниж- 
нее окно оставляло на черепе небольшую вырезку 
(см. рис. УП-7). Заднелобная кость входила в край 
верхнего окна, имелась и большая надвисочная 
кость, ограничивающая верхнее окно сзади. Над- 
височная и чешуйчатая кости орнаментированы по 
заднему и нижнему краям черепа выростами. Те- 
менное отверстие крупнее, чем у других примитив- 
ных диапсид. Квадратная кость без каких-либо сле- 
дов ушной вырезки по заднему краю. Слезная кость 
была очень короткая и далеко не достигала нозд- 
ри. У Раедаю5аитиз на небе имелось подглазнич- 
ное окно. Зубы акродонтные, однородные, с слегка 
притупленными коронками. Шея с удлиненными 
позвонками, но общая длина ее неясна. Кэрролл 
[Саггой, 1978] указывает, что только три позвонка 
у мадагаскарских форм расположены впереди пле- 
чевого пояса, но Эванс и Хаубольд [Еуап$, НаиБо]@, 
1987] считают, что у вейгельтизаврид насчитыва- 
лось до девяти шейных позвонков. В крестце два 
позвонка. Конечности удлиненные, в плечевом по- 
ясе нерасчлененный скапулокоракоид и массивный 
клейтрум, грудина не обнаружена. Тазовый пояс 
пластинчатый, астрагал типично рептилийный. 
Положение вейгельтизаврид в системе неясно. 
Бентон [Вепбоп, 1985], а также С. Эванс и Г. Хау- 
больд [Ехапз, НаиБо]9, 1987] помещают эту груп- 
пу на до-неодиаисидном уровне, не относя ее кле- 
пидозавроморфам или архозавроморфам; это при- 
нимают также Кэрролл и Карри [Саггой, Сигие, 
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1991]. Эванс и Хауболд [Ехапз, Наио]а, 1987] по- 
казали удивительное сходство всех вейгельтизав- 
рид между собой, свели все их рода в синонимы 
рода Соештозаитаииз и на этом основании переиме- 
новали семейство \’евезаиг!Чае в Сое[игозаига- 
У ае. Синонимию Соетозаитаииз и Даейозаитиз 
можно, по-видимому, принять. Но судя по описа- 
нию Кэрролла [Сагго|, 1978], мадагадарский 
Соештозаитациз имел несколько больше предкрест- 
цовых позвонков, чем Ише! 5аигиз, а в стопе у них 


Бис ` = 
РАКА АЯ 


Рис. УП-9. Инвешзаигиз 
даесёей (Уве), 1930 (по: 
[Еуапз, НамБо а, 1987]). 

а - череп, б — часть посткрани- 
ального скелета с туловищными 
(зачерченными) и брюшными 
(светлыми) ребрами. Нижняя пермь 
Германии 


медиальные метатарзалии, по- 
видимому, были несколько ко- 
роче, чем у западноевропейских 
форм, что может говорить за са- 
мостоятельность рода Иее- 
5аитиз. Учитывая, что целюро- 
завравус — только субъектив- 
ный синоним вейгельтизавра, а 
также, по-видимому, его не- 
сколько более высокое положе- 
ние в разрезе верхней перми, 
мы склонны считать вопрос о 
его синонимии с Ише заитиз 
решенным только предвари- 
тельно. Эванс и Хауболд сино- 
нимизируют с Соемтозаитаииз и 
род Стасйзаиги$, описанный из 
тех же отложений, что и И- 
зейзаитиз и ранее причисляе- 
мый к пролацертилиям. 

Хампсозавры, или хорис- 
тодеры (СБатрзозаий ае, зеи 
Срогзю4ега). Это примереще 
одной группы диапсид неясно- 
го положения в системе. Это 
настоящие диапсиды, имеющие 
характерный крокодилообраз- 
ный облик, но они так резко 
обособлены от других диапсид, 
что судить определенно об их 
большей близости кархозавро- 
морфам или лепидозавромор- 
фам невозможно [Зобпеац- 
Визе, 1981; Еуапз, 1988; Саг- 
го, Сигне, 1991], хотя раньше 
склонялись к мнению о принад- 
лежности или близости хампсозавров к ринхоце- 
фалам или эозухиям [Кирлп, 1969Б; Саггой, 1988]. 
Нос началом кладистической эры в исследовании 
диапсид хамисозавров пытались сначала сближать 
с архозавроморфами [Сигце, 1981; Саа(Мег её 21., 
1988Ы1. 

Хампсозавры долгое время были известны 
лишь по двум родам (Сйатрбозаити; и Утоедо- 
5аитиз) из верхнего мела и нижнего эоцена Север- 
ной Америки и Западной Европы, но в последние 
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десятилетия М.Б. Ефимов и Д. Сигоньо-Руссель 
описали из нижнего мела Монголии четыре новых 
рода хампсозавров (Тейота [Ефимов, 1975] (рис. 
УП-11); Гепозаитиз и есйозаитиз [Ефимов М.Б., 
1983, 1988]; Критепаисйозаитиз [З1воёпеаи-Влаззей, 
ЕЁтох, 1984]. Кйи’епаисйозаитиз, указанная также 
для Забайкалья | Ефимов, 1984], отличается срав- 
нительно мелкими размерами (длина до 1 м), не- 
сколько удлиненной щеей, прирастанием невраль- 
ных дуг к телам позвонков и слиянием лопатки с 
коракоидом. Относитетельно мало известный 
Пресйозаитиу, описанный по двум видам из Монго- 
лии и сопредельной части Китая (Внутренняя 
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Рис. УП-10. Планиру- 
в ющиеящерицеобразные 
рептилии (по: [ Кэрролл, 

1993]. 


а - Соештозаигаоиу, 6 —- 
Киейпеозаитиз, в — совре- 
менная агама Огасо оо{апз. 


Рис. УП-11. Гота 
патзаги Ейтох, 1975 (по: 
[Ефимов, 1975]) 

Череп: а — сверху, б - сни- 
зу; нижняя челюсть: в — из- 
нутри, г - снаружи. Нижний 
мел Монголии 


Монголия), отличается от Тейота большими раз- 
мерами (длина до 3 м) и расширенными поперечно 
основаниями зубов. П’епозаитиз отличается от 
Тейотта меньшими размерами и относительно уд- 
линенными позвонками. В последние годы из ниж- 
него мела Японии описана длинношеяя бйоаша 
[Еуап$, МапаБе, 1999], показана принадлежность 
к хампсозаврам рода Мотитозисйиз из нижнего 
мела или верхней юры Ляонинав Китае [ Сао еёа1., 
2000], раньше относимого к примитивным архозав- 
рам. Изолигоцена Франции описан Гагагиззисйи 
[НесБь, 1992]. Кроме того, переописание фрагмен- 
тарных остатков относительно мелкого ящера 


Сетовепуз, происходящего из верхней юры США 
и Англии и относившихся прежде к древним летаю- 
щим ящерицам семейства Кмерпеозаиае, показа- 
ло, что эти отстатки принадлежат хампсозавру, от- 
личающемуся от меловых форм главным образом 
лишь мелкими размерами [Еуапз, 1990]. К хампсо- 
заврам обычно относят также род Еотопизюта из 
верхнего мела Китая. 

Черты специализации хампсозавров резко от- 
личают их от других диапсид. Внешне большин- 
ство их походило на гавиалов с их крайне удлинен- 
ной мордой и терминально расположенной нозд- 
рей, которая, в отличие от крокодилов, была 
непарной, но Мопигозисйиз имел укороченную 
морду; интересно, что из Ляонина, кроме Мопдито- 
зисйи, известен еще другой длинномордый хамп- 
созавр с шеей, длинной, как у японской 5йовава 
[Сао еба!., 1999]. Необычную конфигурацию име- 
ют височные окна хамисозавров, в особенности, 
верхняя, которая выдается далеко назад от уровня 
затылочного мыщелка и челюстного сочленения. 
Носовые кости, срастающиеся между собой, очень 
маленькие, далеко отделенные от лобных костей 
предлобными, смыкающимися посередине. Задне- 
лобные кости отделены от верхнего височного окна 
заглазничными. Надвисочные, таблитчатые и зал- 
нетеменные кости утрачены, нет также и теменно- 
го отверстия, Парокципитальные отростки соеди- 
няются с квадратными костями. Ушной вырезки 
нет, Межитеригоидная яма небольшая, Попереч- 
ные отростки птеригоидов умеренно развиты, но 
не несут зубов. Небо, включая сошники, покрыто 
шагренью мелких зубов. Челюстные зубы текодон- 
тные. Позвонки слабо процельные. Шейных позвон- 
ков до девяти, крестцовых три. Ребра пахиостозные. 
Клейтрума и грудины нет, межключица Т-образная, 
тазовый пояс пластинчатый. Нарные конечности сла- 
бо специализированы. Имеются брюшные ребра. У 
короткорылого Мотитозисйиз роговые чешуйки по 
бокам увеличены и несут продольные кили, улучша- 
ющие, по-видимому, гидродинамику при плавании. 

Олигоценовый Гагагиззисйиз отличается от дру- 
гих хористодер раздельными ноздрями, не сраста- 
ющимися между собой носовыми костями и более 
обычными предлобными костями, не смыкающи- 
мися по срединной линии. К. Гао и Р Фокс [Сао, 
Еох, 1998] выносят его за пределы хористодер в се- 
стринскую по отношению к ним группу. Эти авто- 
ры провели кладистический анализ хористодер и 
наего основании выделяют Тойойта, ГРесйозаигиз и 
Утоедозаитиз в семейство Зипоедозаи"Чае. Они 
выделяют также семейство Сфеповбепуае, которое 
считают сестринской группой по отношению кос- 
тальным хористодерам (Меосвот1зсо4ега). 

Трудно сказать что-нибудь определенное о род- 
ственных связях хампсозавров; разрыв, отделяю- 


щий их от других диапсид, слишком велик. Неко- 
торые относят к хористодерам и проблематичный 
род Расйузторйеи$ из верхнего триаса Западной 
Европы, установленный поамфицельным позвон- 
кам с утолщенными ребрами [Ниепе, 1956; З%оггз, 
Сохует, 1993; ЕЙтоух, З6оггз, 2000], но его изучение 
практически не дает ничего к выяснению проис- 
хождения хористодер. Как бы то ни было, хамисо- 
завры относятся к числу рептильных групп, бла- 
гополучно переживших вымирание динозавров. 

Примитивные архозавроморфы. В кладисти- 
ческий таксон АгсрозаитотогрВа Готье [Саи Мег, 
1984], помимо собственно архозавров, включил 
также проторозавров (пролацертилий), трилофо- 
завров, ринхозавров, талаттозавров и хампсозав- 
ров. Бентон [Вешоп, 1984] относит туда только 
три первых таксона из перечисленных. В этом ему 
следуют Кэрролл и Карри (СаггойЙ, Сигне, 1991). 
Такое ограничение, во всяком случае, вотношении 
хамнсозавров, мы считаем правильным. Талатто- 
завров, по поводу принадлежности которых к ар- 
хозавроморфам также возникают сомнения, мы 
относим кархозавроморфам условно. Две неболь- 
шие группы -— Еепезёгазаита и Огерапозаи“Чае, 
скорее всего близкие к пролацертилиям, мы рас- 
сматриваем отдельно. 

Примитивные архозавроморфы [Вепбоп, 19846, 
1985] обладают увеличенными премаксиллами, 
несколько выступающими за задний край сближен- 
ных между собой ноздрей, массивными и направ- 
ленными горизонтально парокципитальными от- 
ростками, сочленяющимися с чешуйчатой или квад- 
ратной костями, высокой квадратной костью с 
отчетливой вырезкой по заднему краю для бара- 
банной перепонки, грацильной слуховой косточ- 
кой, не прободенной отверстием. Надвисочная 
кость сохраняется, но таблитчатые, а обычно и зад- 
нетеменные, утрачиваются. Теменное отверстие ма- 
ленькое или, чаще, утрачивается. Поперечные от- 
ростки птеригоидов слаборазвитые, направлены 
вперед и наружу, птеригоидные фланги без зубов. 
Нижняя челюсть с ретроартикулярным отростком. 
Челюстные зубы текодонтные или анкилотекодон- 
тные. У примитивных архозавроморф семь шей- 
ных позвонков и два-три крестцовых. Позвонки 
без нотохордальных отверстий, с дорсально рас- 
положенными поперечными отростками. Клейтру- 
ма и окостеневающей грудины нет, плечевая кость 
без энтэпикондилярного отверстия. Кисть без пер- 
форирующего отверстия. Тазовый пояс пластин- 
чатый, но иногда с зачаточной вырезкой между се- 
далищной и лобковой костями. Пяточная кость с 
латеральным отроском и тесно соединяется с аст- 
рагалом, У тарзальная кость исчезает, У метатар- 
зальная сочленяется непосредственно с пяточной 
и обычно крючковидная. 
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Последнему комплексу апоморфий, связанно- 
му с преобразованиями голеностопного сочлене- 
ния, придают большое значение в совершенство- 
вании локомоции архозавроморф [Вепёоп, 1985]. 
Но следует отметить, что у сфенодонтов, относи- 
мых клепидозавроморфам, а также у многих яще- 
риц астрагал и пяточная кость обычно срастают- 
ся, У тарзальная кость исчезает, а У метатарзаль- 
ная также становится крючковидной. В числе 
отличий архозавроморфов Бентон приводит так- 
же положение квадратноскуловой кости сзади 
нижнего височного окна, но этот признак характе- 
ризует из архозавроморф лишь пролацертилий. 

Нетрудно заметить, что по большинству апо- 
морфий архозавроморфы — более специлизиро- 
ванная группа по сравнению с примитивнейшими 
эозухоподобными лепидозавроморфами. Архозав- 
роморфы скорее всего ответвились от очень при- 
митивных лепидозавроморф. Примитивные архо- 
завроморфы, исключая проторозавров, обычно за- 
метно крупнее примитивных лепидозавроморф. 

Пролацертилии, или проторозавры (Ргойасег- 
ИНа). Это ящерицеобразные архозавроморфы, 
обычно утрачивающие нижнюю височную дугу 
(возможное исключение — Ргоото5аитиз из верхней 
перми Западной Европы, у которого нижнее ви- 
сочное окно, возможно, отсутствовало), с удлинен- 
ной шеей обычно изсеми сравнительно очень длин- 
ных позвонков, удлиненным подноздревым отрос- 
тком премаксиллы, прототекодонтными зубами, 
неокостеневающей грудиной и обычно пластинча- 
тым тазовым поясом без тироидной вырезки меж- 
ду лобковой и седалищной костями. Парные конеч- 
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Рис. УП-12. Рюасейа Бтоот! Раггафоп, 
1935 (по: [Татаринов, 1964е; \/а{оп, 1957]). 

Череп: а — сверху, 6 — сбоку. Нижний триас 
Южной Африки 


ности длинные и стройные, метатарзальная кость 
У пальца обычно крючковидная. 

Пролацертилии появляются в верхней перми 
Западной Европы (во многом аберрантный Р’ою- 
тозаигиз, длиной около 1,5 м) и расцветают втриасе, 
когда они расселяются по всем материкам, включая 
Антарктиду, но пока пролацертилии не обнаруже- 
ны в Южной Америке. Многие пролацертилии из- 
вестны только по очень неполным остаткам, напри- 
мер, изчетырех форм, описанных из нижнего и сред- 
него триаса Европейской России и Оренбуржья, 
три известны лишь по фрагментам посткрания. 
Череп, достигающий в длину 8 см, хорошо извес- 
тен у нижнетриасовых южноафриканских прола- 
цертилий — Ргоасета (рис. УП-12) и Рисеа; 
пролацерта обнаружена также в Антарктиде. 
Нижнетрисовые пролацертилии известны из 
Синьцзяня (Китай) (Руд асепоаез и, возможно, 
бапиизаитиз), России (Вотеорпсеа и другие фор- 
мы), Западной Европы (Тасйеозаитиз, Меваспе- 
тиз) и Австралии (Кайтавага), среднетриасовые, 
в основном, из Западной Европы (Мастоспетиз 
[Кивп-ЗсБпуЧег, 1962а] (рис. УП-13), Тапузо- 
рйеиз, указанный также для ближнего Востока, 
Вротьорйой$ [Вещоп, М/аКег, 1996]) и одна фор- 
ма — Маш итиисйи$ - указана для Оренбуржья. 
Из верхнего триаса пролацертилии известны из 
Италии (Гапвофат5аитиз, Отерапобаитиз), Алжи- 
ра Дезатозаити$ [] 1, 1997] ), США (Тапутасйеиз 
(рис. УП-14), Мщепзаитиз, СвупедЯозаигиз). Ма- 
леризавр и еще одна неописанная форма указана 
также для верхнего триаса Индии. В нижней юре 
пролацертилии исчезают. 
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Переописание южноафриканской Р’оасепа 
Бтоопи показало, что у этой формы, несмотря на 
редукцию нижней височной дуги, череп был аки- 
нетичным с неподвижной квадратной костью. У 
некоторых экземпляров теменное отверстис было 
сильно редуцировано. Между максиллой и премак- 
силлой располагалось большое отверстие, в огра- 
ничении которого изнутри, по-видимому, участву- 
етсентомаксилла [Мо4езо, Зцез, 2004]. Это отвер- 
стие может соответствовать переднему отверстию 
слезного протока примитивных тетрапод, хотя 
Модесто и Зюс считают, что слезный проток у про- 
лацерты открывался намного позади у нижнего 
края сильно укороченной слезной кости. 

Среди средне- и верхнетриасовых пролацерти- 
лий появляется немало необычных форм. Нельзя 
не упомянуть о «гиганте» среди пролацертилий — 
гротескном длинношеем танистрофее (1апузто- 
рйеиз, рис. УП-15) из нижнего и среднего триаса 
Западной Европы, у которого шея, число позвон- 
ков в которой увеличивалось до 12, была вдвое 
длиннее туловища; танистрофей достигал в длину 
З м, а, возможно, даже 4,5 м («Хап одоп» (аеил15), 
тогда как Рго{асейа в длину имела около 75 см. На 
первых реконструкциях танистрофея изображали 
с шеей, вытянутой по горизонтали в длину [Реуег, 
1931], но Р, Вильд дает для него «жирафоподоб- 
ную» реконстукцию с шеей, вытянутой вертикаль- 
но вверх (см. рис. УП-15, а) [\!Ц@, 1973]. Забавно, 
что изолированнные шейные позвонки танистрофея 
(«Тпфеозоп» юпвобатйси$) были приняты Ф. Ноп- 
чей за фаланги летного пальца древнейшего пте- 
розавра [Морсза, 1923а]. 

Интересен и Гапвобатйаити$ (рис. УП-16), из- 
вестный по трем видам из верхнего триаса север- 
ной Италии [Кепезо, 1994а; Кепезбо, РаПа УессМа, 
2000]. Череп у лангобардизавра имеет в длину око- 
ло 3 см, височная область у него укорочена, глазни- 
цы большие. Он выделяется строением зубов: «рез- 
цы» у лангобардизавра длинные и острые, щечные 
зубы трехбугорчатые, увеличивающиеся кзади, а 
на на конце зубного ряда расположен массивный 
зуб, удлиненный спереди назад. Возможно, ланго- 
бардизавр питался небольшими моллюсками. 

Кладистическую обработку систематики прола- 
цертилий можно найти в работах Бентона [Ветюл, 
198 4Ъ, 1985], Готье [Саи ег, 1984], Эванса [Еуап$, 
1988] и Н. Джалиля [] а, 1997]. В любых вариан- 
тах, наиболее аберрантные формы - Тапузгорйеи$ 
и близкие к нему два или три рода, а также 
Дтерапозаити$ и бпатооилегух должны выделяться 
в самостоятельные семейства. Несколько особня- 
ком стоит, по мнению Кэрролла и Кэрри, и Маеп- 
5аигиз с пластиновидной квадратноскуловой кос- 
тью и несколько изогнутой вверх шеей, позвонки 
в которой, хотя и были удлиненными, но были 


Рис. УП-13. Мастоспетиз Баззапи (Морсза). Реконструкция. 
Средний триас Западной Европы (по: [Реуег, 1931, Керре, 1989; Реегз, 2000] ) 
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Рис. УП-14. Тамутасйемз зрутз О1зеп, 1979. Реконструкция. 
Верхний триас СПА (по: [О|5еп, 1979; Реегз, 2000]) 
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Рис. УП-15. Тапуято- 
рйеи$ (Ваззапл), 1886. Ре- 
конструкция. 

а - скелет, б- череп сбо- 
ку. Средний триас Запад- 
ной Европы (по: [\/Па, 
1974]) 


| Хвостовые позвонки 


Крестцовые позвонки 


Рис. УН-16. Гопвоба"15аи$ юппеПот Миз1со, 1993. Реконструкция. 
Верхний триас (норий) Италии (по: [Ребегз, 2001]) 


скошены вверх, как у Т’Иорйозаитиз. В последней 
опубликованной кладограмме [ Модезкю, Зиез, 2004] 
Ридасепа помещена непосредственно ниже Ридетю- 
5исриз. В кладограмме этих авторов от ствола ар- 
хозавроморфов последовательно ответвляются 
Регоасозаигиз, зозухии, хампсозавры, эдиатака, 
Мастоспетиз, Мевапсозаитиз, Ргоюзаигиз, трифо- 
лозавры, ринхозавры и потом уже Рго/асепа. 
Фенестразавры (Еепез{газаииа). Эта недав- 
но [РеЕегз, 2000] выделенная группа, связанная род- 


ством, скорее всего, с пролацертилиями, или, ме- 
нее вероятно, с примитивными настоящими архо- 
заврами, включает только три необычных триасо- 
вых рода — Созезаитиз из нория или, возможно, из 
среднего триаса Испании [ЕПепЬегеег, УШаКа 4е, 
1974] и два рода из ближе недатируемого, возможно, 
из среднего триаса Киргизии: Гопездиата [Шаров, 
1970, 1971; Наибаа, ВиНебаць, 1987] и $йагоойлегух 
ППаров, 1971; Салзеса|., 1987]. Петерс отнес фене- 
стразавров к пролацертилиям, сохраняющим пред- 
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Киль 
надгрудинника 


Рис. УП-17. Созезаигиз алрез ЕПепегвег её УШа[а, 1974. Реконструкция. 
Длина скелета около 14 см, Средний (? верхний) триас Испании (по: [Ребегз, 2000]) 


глазничные окна и квадратноскуловую кость. 
Предглазничное окно у Созезаитиз и Зрагооиетух 
тройное, у Гопе5диата, по-видимому, неподразде- 
ленное. Все три рода фенестразавров скорее всего 
переходили кбипедализму. Но в остальном все раз- 
личные роды фенестразавров резко и по-разному 
специализированы, что поселяет сомнения в их 
генетическом единстве. Петерс считает фенестра- 
завров ближайшими родственниками птерозавров 
и включает последних в кладистический таксон 
Репезхазаича. Раньше Созезаитиз и братооцие-тух 
сближали с обычными пролацертилиями без пред- 
глазничных окон, а Хопер 5диата неуверенно отно- 
сили к примитивным псевдозухиям. 

Помимо предглазничных окон, фенестразавры 
характеризуются удлиненным премаксиллярным 
ростром, неполной нижней височной дугой, срас- 
танием эктоптеригоида с птеригоидом, зачаточным 
ретроартикулярным отростком. Позвонки про- 
цельные, поперечные отростки спинных позвонков 
расширены, в крестце не менее четырех позвонков, 
хвостовые ребра (или поперечные отростки хвос- 
товых позвонков) выражены только на передних в 
хвосте позвонках. Лопатка узкая, удлиненная. Ко- 
ракоид на грудинном конце утолщенный. Ключи- 
цы с тенденцией к передне-задней ориентации. 
Межключинцы с сагиттально расположенным пе- 
редним килем и редуцированным задним отрост- 
ком. Грудина расширенная, по крайней мере, у 
Топёздиата, сливающаяся с ключицами. Под- 


вздошная кость с выраженными передним и зад- 
ним отростками, лонная и седалищная кости ши- 
роко срастаются. Кисть с удлиненным ТУ пальцем. 
ЕБиша очень тонкая. 

Фенестразавры в целом оставляют несколько нео- 
пределенное впечатление. Их череп похож на прола- 
пертилиевый, но предглазничные окна придаютему 
схоство и с примитивными настоящими архозавра- 
ми типа протерозухий. Особенности же посткрания 
у разных фенестразавров отличают их не только от 
других диапсид, но, если не считать протяженность 
срастания лонной и седалищной костей и пястных 
костей стопы, также и друг от друга. 

Все три рода фенестразавров были описаны 
почти одновременно, но до исследования Петерса 
их не сближали друг с другом. На первых порах 
большое внимание привлек испанский Созезаигиз 
арез, в котором описавшие его авторы увидели 
чуть ли не настоящего предка птиц [ЕПепегрег, 
УШа[ва де, 1974; ЕПепЪегоег, 1977, 1978, 1993], хотя 
эта гипотеза была отвергнута последующими ис- 
следователями, обратившими внимание на сход- 
ство косезавра с пролацертилиями типа Мастоспе- 
ти [О[беп, 1979; Зап7, Горе2-Маг@перй, 1984; Еуапз, 
1988] и некоторые неточности в интерпретации 
структур косезавра, особенно тщательно отмечае- 
мыми Петерсом. У косезавра (рис. УП-17) сохраня- 
лась верхняя височная дуга, нижняя действительно 
неполная, но ее рудимепт представлен небольшим 
квадратоюгальным выступом, расположенным на 


139 


Рис. УП-18. бйатооциетих пита 5 (ЗВагох, 1970). Реконструкция скелета. 
Показаны два положения головы. Длина черепа около 1 см. Средний (?) триас Киргизии (по: [Рефегз, 2000] 


заднем конце скуловой кости [Рефетз, 2000]. Ука- 
занное для косезавра заднее перемещение ноздри 
характерно и для некоторых других прогрессив- 
ных пролацертилий и для архаичного птерозавра 
Ргеопааснии$ [\/А, 1984]. Отверстие в премаксилле 
много впереди ноздри, значение его Петерс считает 
неясным, может соответствовать концу ветви меди- 
ального этмоидного нерва (У, ), задне-нижняя ветвь 
которого проходит на небо и образует преназальный 
анастомоз с небным нервом (УТ), обычным для мно- 
гих позвоночных. Задние максиллярные зубыу косе- 
завра необычно расширены треугольно. 

У косезавра [Ре(егз, 2000] кроме тройного пред- 
глазничного окна обнаружены четыре крестцовых 
позвонка. Имеется сагиттальный киль на предклю- 
чичной части межключицы и перекрывающиеся 
друг с другом ключицы. Препубис птичьего типа, 
отмеченный Элленбергером, в действительности 
является хорошо развитым отростком на переднем 
конце подвздошной кости [Реетз, 2000]. В качестве 
постпубиса Элленбергер, возможно, описал окосте- 
невающие сухожилия, за грудину он принял кора- 
коид, аза лопатку, в действительности, относитель- 
но короткую, - одно из передних снинных ребер. 

Зрагооциептх пита 5, длиной всего 25 см, име- 
ет удлиненные задние конечности, по заднему краю 
которых развита кожная складка, связанная с хвос- 
том (рис. УП-18). Эта складка свидетельствует, по 
предположению А.Г. Шарова [1971], о способнос- 
ти этой рептилии к планирующему полету, Испы- 
тания К. Ганса на моделях показали, однако, что на 
так устроенных задних конечностях шаровипте- 


рикс не мог поддерживать равновесие в полете и 
потому, по-видимому, не мог летать. Ганс предпо- 
ложил, что кожная складка на задних конечностях 
могла использоваться при поведенческих реакци- 
ях для угрозы или камуфляжа, в некотором смыс- 
ле, подобно «воротнику»> у современной австра- 
лийской плащеносной ящерицы Сатудозаитиз 
т. Не исключено, однако, что такая кожная 
складка могла использоваться также и при пара- 
шютирующих прыжках. Этот ящер первоначаль- 
но был описан Шаровым в качестве начинающей 
летать псевдозухии Родоретух тар 5, но это ро- 
довое название оказалось преоккупированным и 
впоследствии было заменено на 5йатоийлетух. 
Первоначально предполагалось, что бйато/- 
рлегух не имел предглазничных окон [Татаринов, 
1989], но Петерс показал на отпечатке небной по- 
верхности черепа признаки их наличия [ Ребег, 
2000]. Петерс указывает на удлиненность премак- 
силл и ноздрей, полностью разделенных костной 
септой (рис. УП-19). Сомнения в наличии у шаро- 
винтерикса нижнего височного окна [Дим ефа|,, 
2000] отвергнуты Петерсом [Регегз, 2000]. Гиоид 
длинный, на голотипе его рожки достигают тре- 
тьего шейного позвонка. Спинные ребра уплощен- 
ные. В крестце шесть позвонков. Хвост длинный, 
темальные дуги длинные, равные по длине позвон- 
кам, прижаты снизу к последним, Передние ко- 
нечности значительно короче задних. Плечевая 
кость с сильно развитым серповидным дельтонек- 
торальным отростком. Подвздошная кость резко уд- 
линенная, особенно сильно удлинен ее передний 


140 


"аЧаситае?" 


Рис. УП-19. 5йатооплетух пиар $ (ЗВагоу, 1970). Реконструкция черепа сбоку. 
Длина черепа около 1 см. Средний (?) триас Киргизии (по: [| Раегз, 2000] 


отросток. Бедренная кость с кнемиальным высту- 
пом, ВЬШа много тоньше, чем Ъ1а. В стопе У на- 
лец длиннее остальных (см. рис. УП-18). 

Еще более необычна миниатюрная Гоп25диата 
#51115 (рис. УП-20), описанная из среднего (?) 
триаса Киргизии А.Г. Шаровым [1970] из того же 
местонахождения (Мадыген), что и шаровипте- 
рикс. Череп лонгисквамы плохо сохранился, но 
Петерс отмечает и у нее признаки развития трой- 
ного предглазничного окна и резкую расширен- 
ность кзади верхних височных окон. Плечевой пояс 
отличается массивностью ключиц, сильно изогну- 
тых и срастающихся с межключицей, пгирокой и 
сильно вогнутой но заднему краю грудины. Но бо- 
лее всего лонгисквама уникальна наличием вдоль 
спины очень длинных перообразных придатков со 
стержнем и симметричными опахалами, по-види- 
мому, связанными с вершинами остистых отросков 
туловищных позвонков. Г. Хауболди Э. Буффето 
[НаиБо1а, ВиНеач\, 1987] предположили вслед за 
Шаровым, что на этих перьях лонгисквама могла 
летать. Лопатка у лонгисквамы длинная и узкая, 
резко отличающаяся от косезавровой и напомина- 
щая лопатку проблематичного «летающего» архо- 
завра Меваапсозаигиз. 

Новые исследования позволяют предполагать 
лишь отдаленную гомологию ее спинных придат- 
ков с перьями птиц []опез еб а1., 2000]. Кожные при- 
датки лонгисквамы имели перистую структуру, их 
центральный стержень состоит из бородок, тесно 
прижатых друг к другу. На спине они расположе- 
ны межвертебрально, общее число «перьев» наспи- 
не - шесть-восемь пар. Намного более короткие 
перья, чем на спине, расположены и по постакси- 
альному краю передней конечности. Но других 
данных в пользу близости лопгисквамы к предкам 
птиц не обнаружено. Есть предположения, что 


спинные «перья» лонгисквамы могли поддержи- 
вать с двух сторон общий непрерывный гребень. 
Генетическая связь фенестразавров со специа- 
лизированными пролацертилиями типа Мастоспе- 
тиз, Тапузгорйеиз и Гаопвофат@йзаитиз поддержива- 
ется немногочисленными апоморфиями [Рефегз, 
2000]. У всех перечисленных форм, как и у фенест- 
разавров, диадгаодияае редуцируется, максилла 
снебными отростками, медиальные кости неба гра- 
цильные. У примитивных форм лопатка низкая, а 
гемальные отростки короткие. Передний отросток 
подвздошной кости постепенно удлиняется. Кости 
предплечья и голени прямые, тесно прижатые друг 
к друту. Все эти формы вместе с фенестразаврами 
(исптерозаврами, которых Петерс считает связан- 
ными родством с фенестразаврами) выделяются в 
кладистический таксон Тарпор[аНа. С исключени- 
ем Мастоспетиз$ эти же группы выделяются Петер- 
сом в кладистический таксон Срагасюрода, харак- 
теризующийся дифференциацией задних челюст- 
ных зубов, постановкой головы (в ее затылочной 
части) под тупым углом к челюстям, контактом 
птеригоидов с сошниками, некоторой редукцией 
небных костей, процельностью (за исключением 
Тапузгорйеиз) предкрестцовых позвонков, изогну- 
тостью прижизненного контура шеи, утолщеннос- 
тью задних спинных ребер, у взрослых срастаю- 
щихся с поперечными отростками. Из дистальных 
тарзалий [ утрачена, ПТ очень маленькая. Отхож- 
дение У пальца несколько смещено проксимально. 
По крайней мереу Тапугасйе/о5 у самцов, по-види- 
мому, развиты две пары постклоачных костей 
[Оеп, 1979], связанные, скорее всего, с внутрен- 
ним оплодотворением. У фенестразавра Созезаитиу 
этим костям может частично соответствовать око- 
стенение, связанное с постацетабулярным краем 
подвоздшной кости, описанное Э. Элленбергером 
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Стернальный комплекс 


Рис. УП-20. Гопездиата тявт5 ЗВагоу, 1970. 


Череп с передней конечностью сбоку. Длина черепа около 4 см. Средний (?) триас Киргизии (по: [Ребегз, 2000] } 


[ЕЦепЬегрег, 1977] в качестве постпубиса (птичь- 
ей лонной кости), а Петерсом предноложительно 
идентифицированное с окостеневшим сухожили- 
ем одной из комплекса хвостовых мышц. 

Положение фенестразавров в системе, их воз- 
можная принадлежность к архозаврам и единство 
этой группы нуждаются в нотверждении. 

Мегалянкозавр и дрепанозавриды (Меваатп- 
созаитиз, ОгерапозаитЧае). Эту небольшую груп- 
пу обычно относят кархозаврам, но она имеет боль- 
шое сходство и с фенестразавридными пролацер- 
ТИЛИЯМИи. 

Мевйапсозаитиз ртеопеп$15, описанный из верх- 
него триаса (норий) северной Италии [Сахауага 
её а|., 1980] — маленький диапсид с плохо изучен- 
ным черепом. Общая длина скелета с хвостом око- 
ло 40 см (рис. УП-21, УП-22). У голотипа можно 


142 


видеть внешне птицеподобный череп с большими 
глазницами, удлиненными ноздрями, длинными 
озубленными челюстями и умеренно длинными 
парными конечностями с пятипалыми когтисты- 
ми лапами. А. ФедучиаиР Вильд [ЕРедисаа, 9, 
1993] указывают на наличие хорошо развитого 
предглазничного окна, показывающено близость 
мегалянказавра к архозаврам, но С. Ренесто 
[Кепезго, 19945, 2000] не смог ни подтвердить, ни 
опровергнуть его наличия. Зубы мелкие, изодонт- 
ные, в средней части премаксилл отсутствуют, на 
переднем конце премаксилл зубы немного удлине- 
ны. Шея из семи удлиненных позвонков, спинных 
позвонков 22—23, крестцовых — три-четыре. Хвост 
длинный, не менее чем из 42 позвонков. Ренесто 
[Кепезто, 1994, 2000] полагает, что мегалянкозавр 
был «цепкохвостым» ящером с крючком на конце 
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2ис. УП-21. Мевжапсозаигиз ртеопепя5 Сазауазта, 
Мизсто её УЛ], 1980. Реконструкция. 


Длина около 40 см. Верхний триас (норий) Италии 
(по: [Вепезбо, 2000] 


воста из преобразованного концевого позвонка. 
)стистые отростки передних спинных позвонков 
овторого по шестой удлинены и частично сраста- 
утся, образуя нотариум. В большей части хвоста 
стистые и гемальные отростки расширены в пе- 
едне-заднем направлении. Лопатка, напомина- 
{ая птичью [Редиссла, \/ 14, 19931, длинная и очень 
зкая, коракоид широкий. [-Ш пальцы кисти про- 
ивопоставлялись [У и \, в чем проявлялось неко- 
орое сходство с хамелеонами [ Кепезго, 19945]. Та- 
овый пояс пластинчатый, без вырезки между лон- 
ой и седалищной костями. У метатарзальная 
ость прямая, [ метатарзальная кость треугольная, 
палец стопы массивный и отставлен в сторону, в 
ем проявляется известное сходство с некоторыми 
азающими сумчатыми (Рйаапве’). Фаланговая 
ормула необычная: 2,2,2,3,3 для кисти и 2,3,3,3,3 
ЛЯ СТОПЫ. 

А. Рубин [Вибеп, 1998] опубликовал предвари- 
ельное сообщение, в котором он наосновании при- 
наков плечевого пояса, передней конечности и пе- 
едних спинных позвонков, образующих нотариум, 
редположил, что у мегалянкозавра на передних 
онечностях имелась кожная складка (патагий) и 
то этот ящер был способен к планирующему по- 
ету. Федучиа и Вильд [Еедисца, МПа, 1993] до- 
ускают, что архозавры, подобные мегалянкозав- 


ру, а не хищные динозавры, могли быть предками 
птиц. По строению посткрания с цепким хвостом и 
лапами очевидно, что мегалянкозавр вел древес- 
ный образ жизни, Ренесто не находит в его скелете 
признаков развития патагия, но допускает, что этот 
ящер мог при прыжках планировать подобно ле- 
тяговым белкам. Но все же неубедительно выглядит 
мнение К. Падиана и Л. Чианне, назвавших мега- 
лянкозавра водной рептилией [Ра ап, СШарре, 
1997]. На водный образ жизни косвенно может ука- 
зывать главным образом высокий и сжатый с боков 
хвост, но по крайней мере у мегалянкозавра он был 
плохо приспособлен к боковым изгибам, Колберти 
Олсен [Софег, О5еп, 2001] считают, что на спобос- 
ность к нырянию может указывать также удлинен- 
ность у Мевшапсозаити$ и Отерапозаитгиз прокси- 
мальных костей кисти — шаге и ицегте ит. 

Ренесто [Кепезко, 19945] склонен считать мегалян- 
козавра ранним ответвлением от ствола архозавро- 
морфов, более ранним, чем пролацертилии. Обра- 
щает внимание сходство в строении хвоста с шипом 
на конце и фаланговой формулы между мегалянко- 
завром и Диерапозаитиз, возможно, свидетельствую- 
щеео родстве этих двух необычных рептилий. 

В недавно опубликованной работе Ренесто 
[Вепезбо, 2000] включает мегалянкозавра в семей- 
ство Огерапозаит ае, которое он относит кархозав- 
роморфам. Это семейство Ренесто характеризует 
треугольным черепом, расширенным в заглазнич- 
ной области, и узким рылом, большими глазница- 
ми иудлиненными ноздрями. Теменные кости боль- 
шие, чешуйчатая маленькая и с небольшим задним 
отростком, лобные кости формируют верхний край 
глазниц и суживаются впереди. Нижняя челюсть 
кпереди слегка загибается вниз. Тело «бочонкооб- 
разное», хвост длинный и высокий, сжатый с боков. 
В шее восемь удлиненных позвонков снизкими ости- 
стыми отростками, расширенными презигапофиза- 
ми ивыступающими назад гипапофизами. Спинные 
позвонки с относительно очень длинными остисты- 
миотростками и сближенными зигапофизами. 
Остистый отросток третьего спинного позвонка 
расширен и над ним развита дополнительная суп- 
раневральная кость, которая у Меваапсозаигих 
участвует в образовании нотариума. Средняя часть 
хвоста с высокими остистыми и очень длинными 
гемальными отростками, презигапофизы хвосто- 
вых позвонков очень длинные, перекрывающие 
почти наполовину предшествующий позвонок. В 
передней части хвоста гемапофизы прикрепляют- 
ся кзаднему краю позвонков, кзади их прикрепле- 
ние смещается вперед. Лопатка длинная и очень 
узкая, коракоид уплощенный. Таз с высокой под- 
вздошной костью, узкой лонной и удлиненной на- 
зад седалишной. Астрагал Т.-образный, пяточная 
кость с боковым отростком, у Огерапозаиги эти две 
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кости срастаются. Мебакагза]е У прямое. Опаге и 
шбегтедиит удлиненные. 

К дрепанозавридам, кроме Мевапсозаитиз и 
Пуерапозаиги$ (рис. УП-23, УП-24) из нория север- 
ной Италии [Рппа, 1980, 1984, 1986, 1987 |, Ренесто 
относит также и проблематичного ДоаБпозаитиз 
[Вегграп, Ве, 1992] из верхнего триаса Нью-Мек- 
сико (США). Дрепанозавр (Дуерапобаитиз ипёи- 
саидани$) — маленькое ящерицеобразное существо 
из верхнего триаса (норий) северной Италии, дли- 
ной около 45 см, с костным шипом на конце хвоста 
и резко увеличенными (даже гигантскими) когтя- 
ми на П пальцах передних лап. Череп дрепанозав- 
ра мало известен, и поэтому сначало трудно было 
уточнить его принадлежность к псевдозухиям или 
даже к лепидозавроморфам [Р1ппа, 1986; Кепезбо, 
1994Ъ]. Ренесто отметил, что шип на конце хвоста, 
атакже сильно развитый коготь на П пальце кис- 
ти имеет еще карликовый муравьед Сусорез, также 
хорошо лазающее животное, Сходство дрепанозав- 
расмегалянкозавром выявилось а основном благо- 
даря работам Ренесто, вначале указавшим сходство 
дрепанозавра с мегалянкозавром в строении лопат- 
ки, очень длинной и узкой у обеих форм, упрощен- 
ную фаланговую формулу кисти дрепанозавра 
(3, 2, 2, 2, 2) иколючку на конце хвоста. 


Рис. УП-23. Руерапозаиги$ 
ипрасаидани; Р\пра, 1980. 
Скелет. Длина около 45 см, 


Верхний триас (порий) Италии 
(по: [Рпла, 1980]) 


Ренесто [Кепезко, 2000] отмечает, что мегалян- 
козавр отличается от дрепанозавра и долаброзав- 
ра расптиренностью гемальных отростков в хвос- 
те, Т-образной расширенностью дистальных кон- 
цов остистых отростков хвостовых позвонков и 
слиянием остистых отростков второго и третьего 
спинных позвонков. Дрепанозавр отличается от 
мегалянкозавра пгирокой и уплощенной локтевой 
костью и менее развитым олекраноном, пальцы 
кисти у него не противопоставлены, коготь на П 
пальце кисти увеличен. Фаланговая формула кис- 
ти у дрепанозавра еще более упрошена, чем у мега- 
лянкозавра. Мегалянкозавр и долаброзавр отли- 
чаются от дрепаназавра также срастанием туло- 
вищных ребер с нозвонками. В формации Чинли 
кроме долаброзавра найден также плечевой пояс 
дрепанозаврового типа, возможно, относящийся к 
долаброзавру. Нотариум мегалянкозавра сближа- 
ет этот род с птерозаврами. 

Дрепанозавриды — хорошо обособленная груп- 
па, по-видимому, имеющая неясные генетические 
связи спролацертилиями. Они описаны относитель- 
но недавно, их положение в системе считается неяс- 
ным, и дрепанозавриды редко учитываются при 
кладистическом анализе примитивных диапсид. 
У Эванс [Еуапз, 1988] Меваапсозаитиз ответвляет- 
ся от общего ствола диапсид между П/орйозаитиз 
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Рис. УП-24. Пуерапозаити ипешсаидайи Рппа, 1980. 
а - плечевой пояс сверху, б- тазовый пояс сзади, в — передняя конечность, г - задняя конечность, 
Верхний триас (норий) Италии (по: [Р\ппа, 1986] 


и комплексом Кайтайата- Рго]асегобо4еа-Тасйе- 
юзаиги;—Маепзаитиз. У Д. Дилкса [ОИКез, 1998] 
Меваапсозаитиз вместе с Отерапозаиги помещены 
между Ргоготозаиги$ и комплексом Мастоспетиз— 
Тапузорйеи;-—Гапвофатйзаитиз, но в обоих случа- 
ях представители дрепанозаврид не получили чет- 
кого обоснования предложенного места в системе. 

Талаттозавры (ТВаПабозаича). Эта неболь- 
шая группа морских ящеров известна главным об- 
разом из среднего триаса Калифорнии (США) 


(ТрааНозаитиз, Усеподот) и Западной Европы 
(Азкертозаигиз, С/атала, Незсвеёепа). Один вид - 
Епаеппазаигиз асийтояйт5 — происходит из верхнего 
триаса (норий) северной Италии. Недавно из сред- 
него или верхнего триаса (ладинский или карний- 
ский ярус) Южного Китая был описан еще Аязйия- 
заитиз риапеРиозйиеп$45, близкий к итальянскому 
Азерозаитиз пайсиз [Черре!еёа1., 2000]. Указания 
на находку еще одного талаттозавра — Напозаитиз 
йирепеп55 в среднем (?) триасе Китая — оказались 
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Рис, УП-26. Тланозаитиз Иехапагае Мегпат, 1903. 
Череп сбоку. Верхний триас СПТА (по: [Татаринов, 
5 1964е; /лске|, 1932] 


ошибочными, эту форму теперь относят к пахип- 
леврозаврам [К ерре|, 1998, 2000]. 
Талаттозавры (рис. УП-25, УП-26) обладали 
удлиненной мордой с отодвинутыми назад нозд- 
рями, удлиненной шей и очень длинным хвостом, 
приспособленным для плавания. Парные конечно- 
сти ластовидные, задние заметно длиннее пере- 
дних. В длину талаттозавры имели 1,0-2,5 м. Каки 
ящерицы, талаттозавры утрачивали нижнюю ви- 
сочную дугу и имели высокую квадратную кость с 
ушной вырезкой по заднему краю, но задний отро- 
сток скуловой кости у известных взтом отношении 
форм хорошо сохранялся. Премаксиллы удлинен- 
ные, с длинным срединным отростком, вклинива- 
ющимся между ноздрями и разделяющим носовые 
кости, ноу итальянского верхнетриасового Епаеп- 
пазаити премаксиллы только слегка вклинивают- 
ся между носовыми костями; в отличие от ринхо- 
завров, премаксиллы у талаттозавров не разрас- 
тались вдоль нижнего края ноздри. Слезная кость 
укорочена и не достигает ноздри. Теменное отвер- 
стие относительно крупное. Верхнее височное окно 
у Азкерюзаити5 щелевидное, ограниченное снизу 
длинным отростком заглазничной кости, соединя- 
ющейся с чешучатой. У Апзрипзаигиз, Датайа, 
Тланозаигиз и, возможно, Епаеппазаитиз [Вепезо, 
1991] верхнее височное окно облитерируется. У 
Азкерюзаитиз и Апзйипзаигиз сохраняется надвисоч- 
ная кость, заднетеменные и таблитчатые кости у 
талаттозавров не известны. У Аязриизаитиз задне- 
лобная кость срастается с заглазничной. Затылоч- 
ный край черепа глубоко вырезанный и челюстное 
сочленение расположено несколько позади уровня 
затылочного. Парокципитальные отростки соеди- 
няются швом с квадратной и чепгуйчатой костями. 
Два крестцовых позвонка. Плечевой пояс с непод- 
разделенным коракоидом, клейтрум отсутствует, 
межключица хорошо развита, грудина не обнару- 
жена. Тазовый пояс у АзАерюзаити5 с тироидной 
вырезкой между лобковой и седалищной костями, 
у Епаеппазаитиз эта вырезка зачаточная [ Вепезбо, 
1991], у Сагала тазовый пояс пластинчатый, без 
вырезки. Метатарзальная кость У пальца не крюч- 
ковидная. Епдеппазаигиз обладает очень длинным 
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10 см 


Рис. УП-25. Азверюзаигиз цайсиз Морсза, 1925. 
а — скелет; б — череп сбоку. Средний триас Италии (по: [Татаринов, 1964е]) 
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Рис. УП-27. Епаеппозаити$ асийтояту Вепезбо, 1984. 
Скелет. Верхний триас (норий) Италии. Длина черепа около 10 см (по: [Вепезюо, 1991]) 


хвостом, превышающим по длине туловище вмес- 
тесшеей и черепом (рис. УП-27). 

Талаттозавры обитали в прибрежной зоне мо- 
рей. Это несомненные диапсиды по происхожде- 
нию, но сказать что-нибудь более определенное 
затруднительно. Готье [Саи Шег, 1984] и Эванс 
[Еуапз, 1988] причисляют их кархозавроморфам, 
но Кэрролл и Кэрри [Саггой, Сагне, 1991], подчер- 
кивая отсутствие у талаттозавров некоторых при- 
знаков, типичных как для примитивных ленидо- 
завромоф (отсутствие окостеневающей грудины), 
так и для примитивных архозавроморф (исключе- 
ние максиллы из края ноздри, крючковидность У 
метатарзальной кости), считают талаттозавров 
ранним ответвлением от диансидного ствола, воз- 
можно, еще до его разделения на ленидозавроморф 
и архозавроморф. Близкой точки зрения придер- 
живался сначала и Бентон [Вепвоп, 1984], но уже 
через год он поместил талаттозавров по соседству 
с пролацертилиями [Вепбоп, 1985]. Отметим, что и 
в более поздней публикации Кэрролл связывает 
талаттозавров с основанием архозавроморфного 
ствола [Сагго|, 1996]. 

Кладистическую обработку системы талаттозав- 
ров представили Риппель [Верре|, 1987] и С. Ренес- 
то [Вепезо, 1991]. Оба автора присоединяют к та- 
латтозаврам также и С]ага2ИЧае, по мнению других 
авторов занимающих неопределенное положение 
среди диансид [Ветюп, 19845, 1985]. Ринпельи Ре- 
несто считают кларазиид наиболее продвинуты- 
ми талаттозаврами. В основание системы талат- 
тозавров Ренесто помещает Еидеппазаитиз. 

Мы солидарны с мнением Кэрролла и Кэрри о 
несколько обособленном положении талаттозав- 
ров среди диапсид. Ноу нас возникают, кроме это- 
го, некоторые сомнения в генетическом единстве 
талаттозавров. Невзирая на большое анатомичес- 
кое сходство талаттозавров, различия между их 
немногочисленными родами наводят на мысль о 
непростом пути, который они прошли, детали же 
остаются неизвестными. Укажем, что у североаме- 
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риканского Тйа{айозаитиз птеригоиды покрыты 
крунными зубами [КиБг, 19695], тогда как из ос- 
тальных талаттозавров небные зубы имеются толь- 
ко у Стала, ау Епаеппазаигиз, внешне похожего на 
ТрааНозаитиз, зубов вообще нет. 

Роды С1агала и Незсрёепа объединяют в семей- 
ство Сага2ИЧае, характеризующееся моллюскояд- 
ностью и занимающее «высшее» положение в сис- 
теме талаттозавров [Клерре!|, 1987; Вепезбо, 1991]. 
Оба рода различаются по пути приспособления к 
моллюскоядности: у С1агала для этого использа- 
лись уплощенные небные зубы, а Незсйеепа дави- 
ла ракушки на массивном костном выросте на ниж- 
нечелюстном симфизе, а небные зубы у нее отсут- 
ствовали. Серьезные различия между собой имеют 
и другие талаттозавры. Так, у североамериканско- 
го ТрааНозаитиз задние челюстные и сошниковые 
зубы обычно уплощенные, но у Тра@айозаитиз 
зразетя5 и Месюзаигиз пайиз все зубы, как челюст- 
ные, так и небные, острые, загнутые назад, покры- 
тые продольными ребрами эмали. Незсйеепа уни- 
кальна среди талаттозавров также строением пе- 
реднего конца верхней челюсти, верхний конец 
которой загнут вниз, как у протерозуха Сйазтаю- 
5исйиз. Епаеппазаигиз, несмотря на верхнетриасовый 
возраст и полное отсутствие зубов, Ренесто ставит 
воснование системы талаттозавров. Зубы, текодон- 
тныеу ТйааНозаитиз и Азкертозаитиз, но плевродон- 
тные у С/атала. По-разному выражена у талатто- 
завров и вырезка между седалищной и лобковой 
костями, а число шейных позвонков у них варьи- 
рует от 7 (Сага2ИЧае, занимающее «высшее» по- 
ложение в системе) до 14 (более примитивные 
Азферюзаитизи Тищанозаитиз). 

Трилофозавры. Эта группа до последнего вре- 
мени была хоропго известна только но одному виду 
из верхнего триаса Техаса (США) — йорйозаитиз 
фиейпей, длиной около 2,4 м [].Т. Стевогу, 1945]. Эта 
крупная рентилия имеет высокий череп длиной 
более 10 см (рис. УП-28). Самое необычное у трило- 
фозавра — наличие лишь одного верхнего височного 
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Рис. УП-28. ПИорйозаигиз Биейпеп Сазе, 1928. 
а - скелет, б — череп сбоку, в — череп снизу, г - нижняя челюсть сбоку. Верхний триас США 
(по: ['Татаринов, 1964ж; Сгевоту, 1945] ) 


окна и большой ушной вырезки в квадратной кос- 
ти при отсутствии каких-либо признаков, указы- 
вающих на вторичную утрату нижнего височного 
окна. Кости крыши черепа разделены лишь средин- 
ным швом, но по общей конфигурации премаксил- 
лярной части угадывается, что премаксилла раз- 
растается по нижнему краю ноздри, как у осталь- 
ных примитивных архозавроморф. Теменного 
отверстия нет, Парокципитальный отросток соеди- 
няется швом с квадратной костью. Задневисочное 
окно болышое, в отличие от маленького окна у 
Риоасейа [Со\, 1975]. Поперечные отростки пте- 
ригоидов небольшие, направленные вперед и на- 
ружу, зубов на небе нет. Челюстные зубы текодон- 
тные, передние замещены роговым клювом, а ос- 
тальные резко расширены понеречно и образуют 
ряд из трех бугорков. Ретроартикулярный отрос- 
ток нижней челюсти хоропг развит. Шейные и хво- 
стовые позвонки процельные, что необычно для дру- 
гих примитивных архозавроморф, спинные плати- 
цельные. Шейных позвонков семь, спинных - 17, 
крестцовых - 3. Брюшные ребра хорошо развиты. 
Грудина отсутствует. Тазовый пояс пластинчатый. 
Метатарзальная кость У пальца крючковидная. 
Трилофозавр при общем сходстве с примитив- 
ными архозавроморфами не имеет связей ни с ка- 
кими другими групнами. Не проясняют положе- 
ние и другие формы, сближаемые с трилофозав- 
ром, известные только по неполным челюстям с 
поперечно расширенными зубами, несколько по- 
хожими на трифолозавровые, но более мелкие по 


размерам. Изнижнего триаса Европейской России 
(Донская Лука) описаны четыре вида — Соеюдойю- 
впашиз псол, С.допепяз, Упайа ста и Дотсерх 
Йроцет515, три первые из перечисленных при пер- 
воописании были отнесены к проколофонам, но 
теперь указывают на возможную принадлежность 
всех этих форм к трилофозаврам [Ивахненко идр., 
1997]. Два рода описано из верхнего триаса Анг- 
лии — Шсизр5аити; ФотаЯя и Иподепт; тортайи5, 
трикупсизавра Эдвардс теперь относит к проко- 
лофонам [Е\аг4$з, 1998], вариоденс имеет, как три- 
лофозавр, трехбугорчатые щечные зубы, но эта 
форма не имеет клюва, а в передней части нижней 
челюсти у нее имеются шесть конических зубов. 
Тохоорйозаитиз сои из нижнего мела Монтаны 
(США) известен по нижней челюсти с необычны- 
ми поперечно расширенными зубами, снаружи пе- 
рекрывающими друг друга, но лабиально изогну- 
тыми трансверзально. Симфизная часть челюсти 
у токсолофозавра лишена зубов. Бентон [Вешоп, 
19845] причислил токсолофазавра к сфенодонтам. 

Недавно из верхнего триаса Новой Шотландии 
(Канада) описана проблематичная рептилия 
Тетиетреюп йтупеилсйотит. Эта рептилия имеет ви- 
сочное окно эвриапсидного типа, по строению не- 
многочисленных расположенных под глазом рас- 
ширенных поперечно зубов она также отчасти сход- 
на с трилофозавром, но в других отношениях она 
резко от него отличается [Зиез, 2003]. Череп утера- 
тэрнетона очень низкий с очень длинным беззубым 
рылом и сдвинутыми назад ноздрями. Череп 


149 


еж) . 
Ч 
О 


Рис. УП-29. Рагадареаоп тёйсиз Ниепе, 1938. 
Зубная пластинка ринхозавра: а — снизу, б — сверху 
(по: [Кэрролл, 1993; СВаекее, 1974] ) 


достигает в длину 20 см, на ра|ай па у него имеется 
продольный ряд небных зубов, устроенных нано- 
добие верхнечелюстных. Концевые фаланги у те- 
ратэрпетона расширенные. Зюс выделяет тератэр- 
петона в самостоятельное семейство. 

Ринхозавры (ВБупсвозаана). Это в основном 
растительноядные рептилии с коротким и очень 
широким в височном отделе черепом. За одним ис- 
ключением (нижнетриасовый Мезозисйиз), челюс- 
тные зубы многорядные, «полутекодонтные» (ан- 
килотекодонтные) по характеру прикрепления: у 
них вокруг корней зубов вторично откладывается 
костная ткань и зубы теряют способность к заме- 
щению [СБабекее, 1974]. У снециализированных 
ринхозавров максиллы образуют общую зубную 
пластинку, подразделенную продольным желоб- 
ком, в который входит нижняя челюсть, желобок 
по мерероста животного нарастает кзади (рис. \УП- 
29) [СВацецее, 1974]. Предчелюстные кости усиле- 
ны и нависают вниз, образуя обычно беззубый клюв, 
ноздря непарная и окаймлена полностью предче- 
люстными и носовыми костями без участия верхне- 
челюстных, как это обычно бывает. Премаксиллы 
обычно контактируют с предлобными костями. 

Только у морфологически самого примитивно- 
го рода Мезозисйиз из верхов нижнего триаса (зона 
Супобпа из) Южной Африки «клюв» слабо раз- 
вит и озублен, премаксиллы несут по два зуба с каж- 
дой стороны (рис. УП-30). Челюстные зубы у мезо- 
зуха однорядные, но линия их прикрепления изог- 
нута несколько зигзагообразно. Прикрепление 
зубов на клюве акродонтное, а позади — текодонт- 
ное, Череп треугольный в плане, не распиренный 
резко в височной области, как обычно бывает у рин- 
хозавров, но ретроартикулярный отросток нижней 
челюсти длинный, как у обычных ринхозавров. На 
птеригоидах сохраняются зубы. Заднелобная кость 
входит в край верхнего височного окна, надвисоч- 
ная кость сохраняется только у Мезозисйиз. 

В эволюции ринхозавров вырабатывается тип 
специализированной растительноядной рептилии 
с беззубым загнутым вниз клювом, резко расши- 
реным в височной области черепом и многорядными 


Рис. УП-30. Мезозисйи; фбтошт Удзоп, 1912 
(по: ['Татаринов, 1964д; Наие коп, 1925]. 
Череи: а — сверху, б — снизу. 

Нижний триас Южной Африки 


челюстными зубами, расположенными на зубных 
пластинках в обеих челюстях. Зубы перетирающие 
и режущие. Нижнее височное окно в типичных 
случаях очень высокое, височные дуги у специя- 
лизированных форм резко выдаются кнаружи. 
Скуло-вая кость массивная. Как и у всех архозав- 
роморф, квадратная кость с вырезкой по заднему 
краю для барабанной перепонки, слуховая косточ- 
ка тонкая, без отростков (известна у Мезозисйиз). 
Парокципитальные отростки соединеняются швом 
с квадратными костями. Задневисочное окно боль- 
шое, Поперечные отростки птеригоидов слабо раз- 
виты и не озублены. Нижняя челюсть у более спе- 
циализированных форм - очень массивная впере- 
ди и с мощным симфизом, образованным Чеща|а 
и зрешаЙа. Хвостовые позвонки зачастую разде- 
лены надвое автотомальной септой. Тазовый пояс 
пластинчатый, только с зачаточной вырезкой меж- 
ду лобковой и седалищной костями. Метатарзаль- 
ная кость У пальца крючковидная. 

Важные изменения происходят в стопе специ- 
ализированных ринхозавров. У них астрагал и пя- 
точная кость срастаются друг с другом и тесно со- 
единяются с проксимальной центральной. Этим 
завершается преобразование голеностопного сус- 
тава в простой шарнирный. Задние конечности у 
таких ринхозавров сильнее смещаются под телои 
постановка конечностей приближается к параса- 
гиттальной плоскости [Саггой, 1976]. 

Ринхозавры появляются в нижнем триасе Юж- 
ной Африки (Мезозисйи$, Ношеяа, ?Моеозисриз) и, 
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Рис. УП-31. Серйаюта оглапа Ниепе, 1928 (по: [Татаринов, 1964д; Ниепе, 1939]. 


а — скелет, б — череп сверху, в — череп снизу. Верхний триас Бразилии 


возможно, Западной Европы (Е еюзаитиз), в сред- 
нсм триасе они известны из Западной Европы 
(Юйупспозаитиз) и Восточной Африки (бепаш0о- 
тупсвиз) и достигают расцвета в верхах среднего 
ивверхнем триасе Южной Америки (Серйаюта: 
рис. УП-31; а также 5сарйопул) и Западной Евро- 
пы (Нурегодаредот) и Индии (Мезоаареаот, Рагада- 
редоп). Более примитивные формы, как Ношеяа из 
нижнего триаса Южной Африки, не превышали в 
длину полуметра, поздние формы были вдвое- 
втрое крупнее, а южноамериканский 5сарйопух 
достигал в длину 5,5 м. Обычных ринхозавров по 
телосложению сравнивают с крупными свиньями, 
но крупных, например скафоникса, скорее можно 
было бы сравнить с каннемеридами. Хюне пола- 
гал, что ринхозавры питались преимущественно 
корнями, которые они вытаскивали из земли клю- 
вом [Ниепе, 1939]. 

По обилию остатков среднетриасовых и верх- 
нетриасовых ринхозавров можно заключить, что 
они входят в число господствующих эламентов 
фауны этого времени, хотя таксономическое раз- 
нообразие ринхозавров в верхнем триасе падает. 
Более апоморфные ринхозавры утрачивают неб- 
ныезубы, скуловая кость у них массивная, с нави- 
сающим над нижней челюстью нижним отростком 
и очень широким у основания заглазничным от- 
ростком. Остатки самого распространенного рода 


— Нуретодаредоп — обнаружены в верхнем триасе 
Южной и Северной Америки, Африки и Индии. 
Длина черепа у гиперодапедона вместе с нижней 
челюстью достигала 30 см, ширина - 35 см. 
Зиргаоостриае у гиперодапедона срастается с опи- 
стотиками. У Н. йиепе? по краям лобных костей раз- 
виты глубокие желобки [Тапбег, ЗсВа{2, 2000]. Неб- 
ные кости ограничивают с боков хоаны, Птеригои- 
ды впереди контактируют друг с другом, а позади 
образуют межптеригоидную яму, в которой распо- 
ложено базиптеригоидное сочленение. Челюстные 
зубы варьируют ло форме, они бывают или «пира- 
мидальными», уплощенными спереди назад, или 
расширенными коническими. 

Традиционно ринхозавров сближали с ринхо- 
цефалами [Котег, 1956; Ниепе, 1956; КиБо, 19695; 
Татаринов, 1964д]. Но, начиная с 1980-х годов, их 
стали сближать с примитивнейшими архозавра- 
ми [Саггой, 1976; СБацецее, 1980; Вепоп, 1982, 1983], 
помещая их вместе с проторозаврами, трилофозав- 
рами и собственно архозаврами в группу Агсрозаи- 
готогрьа [ Вепфоп, 19845, 1985; Саи Тег, 1984]. Но 
по существу с другими архозавроморфами и преж- 
де всего с проторозаврами ринхозавров наиболее 
сближает удлиненность премаксилл до заднего 
края ноздри с исключением максилл из края 
последней. Признаки наиболее примитивного рин- 
хозавра Мезозисйиз из верхов нижнего триаса 
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Южной Африки с относительно слабо развитыми 
озубленными макродонтными премаксиллами, не 
контактирующими с предлобными костями, позво- 
ляют считать вопрос о происхождении ринхозав- 
ровеще не до конца решенным. У лепидозавромор- 
фных сфенодонтов премаксиллы, хотя и не разра- 
стаются вдоль нижнего края ноздри, слегка 
выступают вниз (состояние, из которого также мо- 
жет выводиться состояние ринхозавров). У мезо- 
зуха квадратноскуловая кость несколько редуци- 
рована, что придает ему сходство с лепидозавро- 
морфами, череп в височной области относительно 
слабо расширен, а на птеригоидах сохраняются 
зубы, как и у других сравнительно примитивных 
ринхозавров — Ношеза и Вйупсйозаитиз. Но ноздря 
у Ношеяа непарная, как и у других ринхозавров, а 
в стопе центральная кость срастается с ЧЫа[е. 
Отметим, что на кладограммах Бентона [Веп- 
{оп, 19846] и Эванс [Еуапз, 1988] ринхозавры, хотя 
и входят в число архозавроморф, но место их от- 
ветвления от диапсид приближено к лепидозавро- 
морфам. Ринхозавры схожи со сфенодонтами по 
морфологии затылка, в котором утрачены задне- 
теменные и таблитчатые кости, а парокципиталь- 
ные отростки массивные. Обе группы отличаются 
массивностью нредлобной кости, но ринхозавры 
плезиоморфны по отношению к сфенодонтам из- 
за сохранения слезной, а у мезозуха -— и надвисоч- 
ной кости. В обеих групнах зубы на поперечных 
флангах птеригоидов отсутствуют, по крайней 
мере, у 5(епашотупсйиз туловищные ребра одно- 
головчатые (у 5сарйопух одноголовчатые ребра 
имеются лишь в задней половине туловища), аст- 
ратал у ринхозавров, как и у сфенодонтов, тесно 
связан с пяточной костью, П1-У шейные позвонки 
не удлинены, как у пролацертилий, а поперечные 
отростки туловищных позвонков такие же корот- 
кие, как у сфенодонтов. Грудина у некоторых при- 
митивных ящериц (5аито$етпоп) парная, а у верх- 
непермской эозухии Ночазаитиз грудина сохраняет 
следы срединного шва [Сигме, 1981]; со сравнитель- 


но-анатомической точки зрения, парная грудина 
архозавроморф более примитивная, чем непарная 
грудина лепидозавроморф. Пластинчатый таз без 
тироидной вырезки между лонной и седалищной 
костями, опять-таки, делает ринхозавров плезио- 
морфными по сравнению с лепидозавроморфны- 
ми сфенодонтами. 

Конечно, иследования Бентона и Готье выяви- 
ли существенные различия сфенодонтов и ринхо- 
завров, но говорить о принадлежности последних 
кархозавроморфам при настоящем уровне знаний 
о примитивных диапсидах в целом как будто преж- 
девременно. В общем, различия между примитив- 
ными лепидозаврами и архозавроморфами не деле 
оказываются нетакими четкими, как полагали Бен- 
тон, Эванс и Кэрролл. 

Бентон связывает вымирание ринхозавров с 
изменениями растительности в конце триаса 
[Вешбоп, 19831, но Чаттерджи полагает, что ринхо- 
завры просто стали жертвами размножившихся к 
тому времени хищных псевдозухий и динозавров. 

Подведем некоторые итоги. Все рассмотренные 
групны примитивных архозавроморф настолько 
обособлены другот друга, что уловить преемствен- 
ность между ними по имеющимся данным трудно, 
если вообще возможно при существующем уровне 
знаний. Можно только предположить, что прола- 
цертилии меньше уклонились от предков архозав- 
роморф, чем более специализированные группы, 
такие как трилофозавры и ринхозавры. 

Верхнетриасовые ядовитые рептилии. Из вер- 
хнего триаса Аризоны (США) но зубу с листовид- 
ной коронкой и двумя глубокими продольными 
бороздками, предположительно для яда, описан 
(Ласрюадоп ЕтоеШепт, отнесенный к архозаврам 
[Зиез, 1991, 1996]. Из верхнего нория или нижнего 
рэта Франции по изолированному «клыку» с глу- 
бокой бороздой по переднему краю, как полагают, 
для яда, описан менее специализированный С7а- 
оиШаоп васйен. Положение в системе обеих форм 
неясно. 


ГЛАВАУШ 
ЯЩЕРИЦЫ И ЗМЕИ (5$ОПАМАТА) 


Ящерицы. Ящерицы, или формы, близкие кним 
по морфологии скелета, известны с самой верхней 
перми Южной Африки (семейство Ра|виап!Чае), 
но представители современных семейств появля- 
ются только в мелу, а более примитивные ящери- 
цы современного облика, принадлежащие к иско- 
паемым семействам современных подотрядов - в 
верхней юре. Ящерицы более специализированы, 
чем относительно близкие кним эозухии, от кото- 
рых ящерицы все же сильно отличаются не только 
утратой нижней височной дуги и стрентостилией 
(подвижностью квадратной кости), но также и на- 
личием в квадратной кости ушной вырезки, гра- 
цильной слуховой косточкой и связью парокципи- 
тального отростка не с надвисочной костью, как у 
эзозухий [Со\, 1975], а с квадратной. В отличие от 
змей, у ящериц стрептостилия обеспечивается под- 
вижной связью диаЧгаеит не с заргабетрогае, а с 
чешуйчатой костью (запатозит). 

Вовсяком случае, у современных ящериц стреп- 
тостилия связана с резким усилением действия при 
сомкнутых челюстях одного из челюстных аддук- 
торов т. рёегузо!еи$ (рис. У1Ш-1). Эта мышца 
проходит под очень небольшим углом к длинной 
оси черепа, но у ящериц благодаря наклону квад- 
ратной кости вперед и стрентостилической под- 
вижности между зацатпозит и диа4гайит, действу- 
ющей при смыкании челюстей как главный челю- 


Квадратная кость 


Крыловидная мышца 


Рис. УШ-1. Положение квадратной кости и птери- 
гоидной мышцы у ящериц (по: [Кэрролл, 1993] из: 
[Зибв, 1980] ) 


стной сустав, угол наклона т. рёегуво1Чеиз резко 
возрастает [Зо В, 1980]. 

Не так просто отдать предпочтение «архозав- 
роморфному» комплексу признаков ящериц перед 
«лепидозавроморфным», сближающему ящериц с 
эозухиями. Эти обстоятельства приводят к выво- 
Ду, что не эозухии, как думали раньше, а сфенодон- 
ты являются сестринской группой по отношению 
кящерицам [Саггой, 1975, 1987; Вепео, 19845, 1985]. 
Это означает, что сфенодонты (+ящерицы) приоб- 
рели ушную вырезку в квадратной кости и бара- 
банную перепонку независимо от архозавроморф 
[Саггой, Сигне, 1991]. Морфология слуховой кос- 
точки гаттерии несет признаки недоразвития, ко- 
торые указывают на возможность первичного со- 
стояния у этого ящера недоразвитой звукопрово- 
дящей системы, включая барабанную перепонку и 
слуховую косточку [148 БоПег, 1940]. Но покаочень 
неполные данные молекулярной генетики говорят 
в пользу очень раннего расхождения предков яще- 
риц иархозавров, а до некоторой степени и сфено- 
донтов [Недрез, Ройпз, 1999]. 

Из менее существенных признаков ящериц (и 
змей) отметим отсутствие костных брюшных ре- 
бер (гастралий). У ящериц современного облика 
хвостовые позвонки зачастую поделены надвое ав- 
тотомальной септой, облегчающей произвольную 
автотомию (отрыв хвоста). Такая септа свойствен- 
натакже многим сфенодонтам. 

Эолацертилии. Доюрские «ящерицы» отлича- 
ются многими примитивными признаками, к чис- 
лу которых относится парность всех костей кры- 
ши черепа, субтекодонтность зубов, амфицельность 
позвонков, пластинчатый тазовый пояс; метатар- 
зальная кость пальца у них, хотя и сильно укоро- 
чена, но некрючковидная. К ним относится семей- 
ство РаНЕцаг!ае с родами Ра/аеаата, Райвиапа 
и заитоетоп из самой верхней перми и нижнего 
триаса Южной Африки, а также Вютёзаигиз (рис. 
УШ-2) из нижнего триаса Кировской области. 
Более отличается от палигуанид Вотеорпсеа из 
нижнего триаса о-ва Колгуев (см. рис. УШ-2), име- 
ющая сильно удлиненный череп, но сходная с 
баито$етит парностью грудины [Татаринов, 1978]. 
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Рис. УШ-2, Эолацерти 
лии из нижнего триаса Рос- 
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а-в — Вюпизаигиз шасй- 
пепйо] 'Табагтот, 1978. Череп: 
а - сверху, б — снизу; в — ниж- 
няя челюсть в поперечном раз- 
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Все это мелкие ящерицы с длиной тела без хвоста 
не более 15—25 см. У палигуаны, а возможно и у 
бломизавра, сохранялись маленькие заднетемен- 
ные и таблитчатые кости. 

До недавнего времени палигуаниды считались 
древнейшими представителями ящеричного фило- 
генетического ствола. Но недавно из Мезени, да- 
тируемого, возможно, верхами казанского или ни- 
зами татарского яруса, был описан по черепу еще 
ОДИН ВОЗМОЖНЫЙ представитель мелких эолацер- 
тилий или, скорее, представитель сестринской груп- 
пы по отношению к эолацертилиям. Это Гапйа- 
поата оаййпептко1 [ Мо4езо, Ве!2, 2002]. У этого 
ящера (рис. УШ-3) имеется верхнее височное окно, 
окаймленное снизу треугольной заглазничной ко- 
стью, а нижнее височное окно, по-видимому, широ- 
ко открыто снизу. Зубы мелкие, однородные, по- 
видимому, переходные по типу прикрепления меж- 
ду плевродонтными и акродонтными. Видиев канал 
открывается у переднего основания базиптеригоид- 
ного отростка. Короноид очень маленький. При пер- 
воописании лантаноланиа была отнесена ближе к 
неопределимым диапсидам, но вместе с ринхоцефа- 
лом Р/апосерйаозаитиз помещена близко к отхож- 
дению ящеричного ствола. К этой жегруппе может 
относиться и среднетриасовый лепидозавроморф 
МеваситеЙа васйЦеп, недавно описанный из сред- 
него триаса Италии [Вепезфо, ВКозепафо, 2003]. 

Более необычны «летающие» ящерицы семей- 
ства Киерпеозаит!ае, известные из верхнего три- 
аса Англии (Киейпеозаигиз, Киейпеозисйиз) и Нью- 
Джерси (США). Это очень маленькие ящерицы с 
черепом длиной 25-38 мм. Кюнеозаврилы, как и 
современная агамовая ящерица -— летучий дракон 
(Ргасо ооап$), были способны планировать на 
кожной перепонке, натянутой на подвижных реб- 
рах, но эти «летные» ребра были гораздо длиннее, 
чем у современного летучего дракона. Летательная 
перепонка поддерживалась 10—11 парами туловищ- 
ных ребер, сочлененных с платицельными позвон- 
ками. Особенно длинные ребра имел североамери- 
канский /сатозаитиз яе еп с черепом длиной всего 
25 мм, «летные» ребра у него были четко изогнуты 


Рис. УШ-3. ГапйапоатаоаЁй- 
пепРо? Модезко её Ве!57, 2002. Че- 
реп сбоку. Нижнетатарский подъя- 
рус верхней перми северной части 
Европейской России (по: [Мо4е- 
$бо, Ве1$7, 2002]) 


(рис. УТП-4). В черепе у кюнеозаврид отмечается 
непарность ноздри, вхождение заднелобной кос- 
ти в край височного окна, длинный ретроартику- 
лярный отросток и необычное для древних яще- 
риц положение маленького теменного отверстия 
на шве между теменными и лобными костями, ус- 
тановленное для Киейпеозаитиз 1аниз; у икарозавра 
теменное отверстие, видимо, было утрачено. 

Интересной особенностью кюнеозаврид, так же, 
как и других древних планирующих диапсид — 
У’е!везаитЧае, — были необычно длинные лета- 
тельные перепонки, по крайней мере вдвое превы- 
шающие их размеры у современного Отасо соапз. 
Значение этого трудно объяснить. Напомним, что 
у вейгельтизаврид летательные перепонки поддер- 
живались не туловищными, абрюшными ребрами 
(гастралиями). 

Кэрролл [Сагго[, 1987] причисляет к кюнеозав- 
ридам также роды Ре’ратои$ из верхнего триаса 
Западной Европы, Сетовепуз из верхней юры Се- 
верной Америки и Западной Европы и условно 
Вйабаореух из верхнего триаса Северной Амери- 
ки. Все эти формы описаны по фрагментам, недо- 
статочным для точного определения. Сёетовепу$ 
уже был переопределен и отнесен к хористодерам. 

П. Робинсон [Во пзоп, 1967] выделила кюне- 
озаврид в особый подотряд Ео|асег!Ша, Кэрролл 
[Сагго|, 1977] включил в этот подотряд Ра|иап1- 
Дае, а также семейство Еи[епе!Чае, известное по од- 
ному виду из нижней юры Китая, но Эванс [Еуап$, 
1988] на основании текодонтности зубов фуленгии 
считает ее архозавром. К эолацертилиям условно 
относят также некоторые малоизученные формы. 
Изних Гасейииз рез из самой верхней перми или 
нижнего триаса Южной Африки - маленький ящер 
с длиной без хвоста всего 5 см — отличается относи- 
тельно очень длинными задними конечностями и 
предположительно могбыть бипедальным [Сагго|, 
Тротрзоп, 1982]. Сомфтйетсатр 1 из нижнеготриа- 
са Южной Африки, наоборот, отличается укоро- 
ченными конечностями, в квадратной кости у него 
нет характерной впадины для полости среднего 
уха, что вызывает сомнения вего принадлежности 
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Рис. УШ-4. Гсатозаитиз череп СоБегк, 1970. 


а - реконструкция, б, в — череп: б — сверху, в — сбоку. Верхний триас СПТА, Нью-Джерси. Киейпеозаития [а#из: 
верхний триас Англии (по: [Ез6ез, 1983], из: [ СоФегь, 1970] 


кящерицам. Кийпи из нижнего триаса Австралии, 
отнесенный при первоописании к палигуанидам 
[Вапфоота1, 1979], по мнению Эванс [Еуап$, 
1988], не может быть точно определен. Наконец, 
Руою!а-сепа раавотса из нижней юры Аргенти- 
ны, как оказалось, описана по неопределимым ос- 
таткам посткрания, ассоциированных с черепом 
рыбы [Е34ез, 1983]. Более непосредственное отно- 
шение к эолацертилиям, по-видимому, имеет 
Маттотена из средней юры Англии, с черепом, 
очень сходным с кюнеозавридным, и с платицель- 
ными позвонками, но без удлиненных летных ре- 
бер и без других «летных» адаптаций кюнеозаврид 
[Еуапз, 1991; \а!4-тап, Еуапз, 1994]. 

Р. Эстес, вслед за Робинсон и Кэрроллом [Саг- 
гой 1977, 1978], описывал эолацертилий в качестве 
ящериц [Ез{ез, 1983]. Но спустя пять лет он, вместе 
с Готье и де Кверозом [Саи Шег её а1., 1988а] рас- 


сматривает и палигуанид, и кюнеозаврид в кач. 
стве самостоятельных ответвлений от ящерично: 
ствола еще на досфенодонтовом уровне. Ту я 
мысль одновременно высказала Эванс | Еуап 
1988], аеще раньше — Бентон [Вепоп, 19845, 1985 
Наиболее основательно эта идея была аргумент! 
рована Эванс, выделившей для ящериц и зме 
(Здиатака) 20 апоморфий, и Готье, Эстесом и] 
Кверозом, установивших для сквамат, учитыв: 
«мягкие» органы, уже 69 апоморфий. Среди ну 
можно назвать редукцию хрящевых компоненте 
передней мозговой коробки, парный геминени 
связь слезного протока с якобсоновым органом 
обособление последнего от главной части носовс 
капсулы, погружение септомаксиллы, прикрыв: 
ющей у сквамат якобсонов орган, внутрь носовс 
капсулы, слияние между собой премаксилл, а та 
же и теменных костей, резкое укорочение носовь 
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костей, перемещение надвисочной кости назад от 
соответствующего отростка теменной кости, редук- 
ция вентральной ветви запатозит, образование 
вырезки в иа@габит для отростка здиатозит, сра- 
стание ехоссриае с заднеушной костью, наличие 
ретроартикулярного отростка, процельность по- 
звонков, наличие тироидной вырезки в тазовом 
поясе (имеется также у кюнеозаврид), слияниеас- 
трагала и пяточной кости с образованием мезотар- 
зального сустава и крючковидность \У метатар- 
зальной кости. Кроме того, ящерицы современно- 
го типа обладают большим задневисочным окном, 
абольшинство ящериц - также характерными вы- 
резками по переднему краю коракоида и нижней 
части лопатки. Этот перечень оставляет глубокое 
впечатление, хотя не убеждает окончательно. Пред- 
варительные очень неполные данные молекуляр- 
ной генетики могут интерпретироваться и в пользу 
очень раннего обособления предков ящериц, по 
крайней мере, современного облика, от всех про- 
чих диапсид [Недзез, Ройпв, 1999]. В таком случае, 
прямое родство эолацертилий с ящерицами совре- 
менного облика нуждается в дополнительном под- 
тверждении. 

Ящерицы современного облика. Указание на 
находку ящерицы современного облика Ешеп а в 
верхнем триасе Китая [Сагго|, СаКоп, 1977] не под- 
твердилось. Еёеиа обладает текодонтыми зуба- 
ми и позже была отнесена к примитивным архо- 
заврам. Самые древние «настоящие» ящерицы об- 
наружены в верхней части средней юры Англии 
[Еуапз, 1994], где найдены остатки нарамацелло- 
дид, сцинкоморф (баиЙодоп) и ангвиоморф 
(Раотарю”). К этой группе может относиться и род 
Маттотеца, также из средней юры Англии [Еуапз, 
1991; \Уа@тап, Еуапз, 1994]. Кроме того, из сред- 
ней юры Мексики описан амфисбенонодобный ди- 
апсид атаийзаитиз тотепо] [ Еазбо\ 1 её а1., 1995]. 

Находки верхнеюрских ящериц уже более мно- 
гочисленны, они происходят из СПЛА, Западной 
Европы, Средней (Центральной) Азии и Китая. 
Отметим здесь крупную казахстанскую ящерицу 
$ратозаигиз из семейства РагатасеЦо(19ае [Хехт, 
Хехт, 1984]. Наиболее богатая верхнеюрская фау- 
наящериц происходит из Западной Европы, отку- 
да известно семейство игуан ЕирозаитЧае, два се- 
мейства геккот (АгЧеозаиг!Аае и Вахаг1заитЧае), 
семейство кордилоидов Рагатасе[о1ае, ангвио- 
идные ящерицы (РотзейзаииЧае и Рахотарю?), а 
также семейство неопределенного положения 
ЕсрзёдеИзаи!Чае, известное по единственному 
роду Есй$дЕзаитиз из верхней юры Германии (Ба- 
вария), иногда сближаемому с прагекконами 
[Саггой, 1988]. Всеюрские ящерицы относятся к вы- 
мершим семействам, их связи с более древними ле- 
пидозавроморфами не улавливаются. У Рахойгарют 


Рис. УШ-5. Сюфаита оепияа Вотзик-РВиушеска, 1978. 
Череп: а — сверху, б — сбоку. Верхний мел Монголии 
{по: [АШапоч, 2000] ) 


Рис. УШ-6. Еаезаитих @ейсжеПиу 
(Сосиае-М!сВе!}), 1963. 
Череп сверху. Верхняя юра Германии (по: [Еуапз, 1994с] } 
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сохраняются слабо выраженные птеригоидные 
фланги и теменное отверстие, небных зубов нет, 
лобные и теменные кости парные. Зубы с прикор- 
невой складчатостью дентина. На нижней челюс- 
ти слабовыраженная интрамандибулярная септа. 
Теменные кости с отпечатками для прикрепления 
челюстных аддукторов. Предкрестцовые позвонки 
процельные, на заднем конце шейных — швы для 
гипапофизов. Хвостовые позвонки амфицельные 
с автотомной септой. Прикорневая складчатость 
дентина, положение шейных гипапофизов и инва- 
зия челюстных аддукторов указывают на возмож- 
ное родство и с платинотами. 

Известна находка в верхнем мелу Монголии 
вероятного представителя баварского семейства 
Есрзаесизаитае, к которому Алифанов [2000] 
условно относит С/офаита оепияа (рис. УП-5). 
Монгольская форма известна по единственному 
черепу и при первоописании была отнесена к при- 
митивным сцинкоморфам [Вогзик-В1атутискКа, 
1988]. Отметим, что Есйззаитиз имеет с Сюбаита 
ряд общих примитивных признаков в строении 
крынти черепа, но резко отличается от последнего 
конфигурацией теменных костей (рис. УШ-6). Эта 
находка ноказывает, насколько нам еще мало изве- 
стна история мезозойских ящериц. 

Основы современной классификации ящериц 
были разработаны Ч. Кэмпом ещев 1923 г. [Сатр, 
1923]. Несмотря на открытие ряда ископаемых се- 
мейств, классификация Кэмпа долгое время прин- 
ципиально не изменялась, хотя В.Б. Суханов [1961] 
объединил автархоглосс Кэмпа с гекконами в груп- 
пу зсшсовеккопотогрВа. 

Классификация Кэмпа положена в основу и наи- 
более тщательного современного кладистического 
варианта системы ящериц, разработанного Эсте- 
сом, де Кверозом и Готье [Езбез, 1983, Езеез её а|., 
1988]. Этими авторами упраздняется группа 
Азса]аБока, объединяющая у Кэмпа игуан с гекко- 
нами, а в последней работе выделяется группа 
Зс1его8]о5за, в которую входят гекконы со всеми 
прочими ящерицами (автархоглоссами Кэмпа). 
Пигоподиды уверенно сближаются с гекконами, но 
дибамиды и амфисбены (а также змеи) рассматри- 
ваются как $егоё]о$за шсегае зе 15. Ксантузииды 
присоединяются к лацертоидеям, но занимают в 
их системе несколько обособленное положение: все 
прочие лацертоидеи объединяются в новый таксон 
ТасегИогтез, объединяющих собственно лапертид 
сновым таксоном Теподеа (Тейдае + СутпорЬЕВа]- 
п!дае). Геррозавриды в ранге подсемейства присо- 
единяются к кордилидам и включаются в состав 
Зешсоеа. Неюдегтайае сближаются нес Апбц- 
1Чае, а с варанидами и включаются в надсемейство 
Уагапо!4еа. Мозазавры авторами не рассматрива- 
ются. Следует отметить, что авторы не считают 


доказанной близость предков змей с вараноидны- 
ми ящерицами, признаваемую Кэмпом. 

Почти одновременно, но немного позднее, опуб- 
ликована статья Риппеля [Е ерре|, 1988], посвя- 
щенная всем Запатака. Риппель приходит к сход- 
ным выводам с Эстесом, де Кверозом и Готье и так- 
же резко отделяет гекконов от игуан, но он не 
выделяет таксона $с[его5]0$за для гекконов и ав- 
тархоглосс. Риппель ставит ксантузиид в более 
обособленное положение, приближаясь в этом от- 
ношении к Кэмпу, Несколько подробнее Риппель 
останавливается на роющих сцинках (АсопИпаеи 
ЕееПтае) и, специально, на систематическом по- 
ложении ОБапиЧае и амфисбен — роющих форм, 
утративших конечности (исключение — амфисбе- 
на В'рез, у которой сохраняются рудиментарные 
передние конечности с пальцами и когтями). После- 
дние две группы морфологически настолько резко 
отличаются от обычных ящериц, что в отношении по 
крайней мере амфисбен неоднократно возникают 
предложения о выделении их в самостоятельный от- 
ряд АтрЫзБаеша. Первым это сделал еще М. Грэй 
[Сгау, 1844], но в последние годы, особенно после 
работы К. Ганса [Сапз, 1978], такие попытки стали 
повторяться все чаще. Статус самостоятельного 
отряда предполагался для амфисбен Гансом [Сапз, 
1978], что было принято в сводке Эстеса [Езе5, 1983] 
и рядом последующих авторов | Каре, 1984; Иор- 
данский, 1984 |. 

Ж.-К. Раж [Вабе, 1984] пришел к выводу, что 
амсфисбены представляют по отношению кзмеям 
сестринскую группу, что показывают общие для 
обеих групп апоморфии (в обеих группах ребра в 
клоакальной области развилены, слезный проток 
начинается одиночным, а не двойным, как обычно, 
отверстием, выводной проток гардеровой железы 
одиночный, средний слой гипаксильной мускула- 
туры сходно дифференцирован, т. [еуабог БЫ 
уегита]1з трансформируется в тп. геётасог рёегуго!4а. 
Дополнительно отмечается, что гипофиз у амфис- 
бен необычно дифференцирован - как у слепозмей- 
ки (Турорз), но это отличает и амфисбен, и сле- 
позмеек от обычных змей. Укажем дополнительно, 
что череп по крайней мере у типичных амфисбен 
платибазальный, как у змей (за возможным исклю- 
чением слепозмеек [1ерре|, 1994а]), а не тропиба- 
зальный, как у прочих рентилий. 

Но Ганс указывал, что амфисбены по большин- 
ству своих признаков все же ближе к ящерицам, а 
некзмеям (рис. УШ-7). Риппель также подчерки- 
вает, что имеются существенные апоморфии, сбли- 
жающие амфисбен не со змеями, а с разнообразны- 
ми ящерицами, как со сцинкоморфами, так и сав- 
тархоглоссами [Езёез еса|., 1988]. Особенно болыное 
сходство Риппель находит между амфисбенами и ро- 
ющими сцинками подсемейства АсопЕтае, в частно- 
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Стремя 


Рис. УШ-7. Черепа амфисбен. 
а - Зрафотпупсйи$ патотсиз Вегтап, 1977. Череп сбоку. Нижний олигоцен США; б — Товопорй5 иетапт Каир. 
Череп снизу. Современный, Северная Африка (по: [Кэрролл, 1993], а - из: [Вегтаю, 1977], б - из: [Сапз, 1960]) 


сти, в образовании в этих группах «плевросфено- 
ида» за счет алярных отростков проотики [К ерре|, 
19942]. Поэтому Риппель заключает, что, с точки 
зрения принципов кладистической систематики, 
амфисбен нельзя выделять из состава ящериц как 
сестринскую группу но отношению к змеям. 
Такого же мнения Риппель придерживается и 
вотношении О1Бапае (рис. У1П-8), обладающих 
совершенно необыкновенным черепом — массивно 
окостеневающим, платибазальным и утрачиваю- 


щим верхнюю височную дугу, как у амфисбен и 
змей, а также с развитым вторичным небом, обра- 
зованным сошниками и небными костями и очень 
высоким нижнечелюстным венечным отростком 
[ГЧерре|, 1994а]. Дибамид также предлагают выде- 
лить в группу равного ранга с собственно ящери- 
цами, амфисбенами и змеями [Сапс, 1968], но, по 
мнению Риппеля, они скорее всего родственны ро- 
ющим сцинкам подсемейства АсопИпае и потому 
кладистически они не могут выделяться в особый 
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отряд (или подотряд). Отметим, что Дфатиз со- 
хранет мясистый и сравнительно короткий язык, 
в корне отличающийся от длинного, узкого и раз- 
виленного на конце языка змей и вараноидных и 
ангвиоморфных ящериц. Но Я. Халлерман [Наег- 
тапл, 1998], вопреки Риппелю, считает дибамиди 
амфисбен ближайшими среди ящериц родичами 
змей. С ним солидарны некоторые другие авторы 
[Ми ег а1., 1996; Кеагпеу, 2003]. 


Рис. УШ-8. Офатиз пооовитеае 
ПитегИ её В гоп. 

Череп: а - сбоку, 6 - сверху, в - 
снизу; г — нижняя челюсть снаружи и 


изнутри. Современный, Новая Гвинея 
{по: [Езфез её а1., 1988] ) 


Радикально отошел от прин- 
ципов Кемпа в своей классифика- 
ции В.Р, Алифанов [2000], разде- 
ляющий ящериц, принимаемых в 
ранге надотряда, на два отряда -— 
Зсшсовеккопотогрьа и Гвиата; в 
этом он следует В.Б. Суханову 
[1961]. Амфисбен Алифанов рас- 
сматривает в ранге инфраотряда 
в составе сцинкогеккономорф. 
Алифанов придерживается наи- 
более дробной классификации 
ящериц, его система базируется на 
изучении богатой ископаемой фа- 
уны ящериц из верхнего мела и, 
отчасти, из палеогена Монголии 
[Алифанов, 1993а, 6, 2000]. Учи- 
тывая работы польских палеон- 
тологов по ископаемым ящерицам 
Монголии, Алифанов принимает 
в составе ископаемых монгольс- 
ких и, частично среднеазиатских 
и китайских ископаемых, ящери- 
иц 27 семейств, в том числе игуа- 
ний - три семейства, агам - пять, 
геккот — одно, сцинкоморф (Гер- 
(о81озза) — десять, ангвиморф - 
шесть, мозазавров — однои изно- 
вой группы параамфисбен - одно. 
Из этих семейств только одно - 
Нод4таКи|!14ае — установлено 
Алифановым по материалам из 
Средней Азии. Из ископаемых 
ящериц Монголии пять семейств 
установлены польскими автора- 
ми, А. Сулимским и М. Борсук- 
Бялиницкой, а три — Алифано- 
вым. К сцинкогеккономорфам 
Алифанов относит, кроме амфисбен, также и анг- 
виморф, исключая мозазавров, которых Алифанов 
относит к отряду игуаний. Всего из верхнего мела 
Монголии Алифанов и польские авторы описали 
12 семейств ящериц. Кроме того, одно семейство 
Алифанов [2000] выделяет в самостоятельное се- 
мейство, новый проблематичный род 5теоатрз- 
фаепа, описанный из верхнего мела Внутренной 
Монголии, Китая [ М/и ега1|., 1996]. Синеоамфисбен 
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вместе с некоторыми аберрантными амфисбенами 
(семейства В млеийЧае и Нурогри\Чае) Алифанов 
выделяет в инфраотряд геккот РагаатрЬ15Баета. В 
итоге Алифанов устанавливает для ископаемых и 
ныне живущих ящериц четыре новых нанотряда, три 
новых подотряда и одинадцать новых инфраотрядов. 

Возможно, что ранг принимаемых Алифановым 

таксонов несколько завышен. Это касается и совре- 
менных форм. Из последних выделяемые Алифа- 
новым в ранге семейств подразделения игуан 
РргупозотайЧае и Ройус|ае и агам Ототазис1Чае 
сейчас мало кем употребляются, а прискагамы, 
выделенные Борсук-Бялиницкой и С. Муди вран- 
ге подсемейства [Вогзик-В/эутска, Мооду, 1984], 
Алифановым возводятся в ранг семейства. В свод- 
ке Эстеса [Езёез, 1983] невыделяются и семейства 
АдапизаигЧае и Масгосерра]озаиг1Чае, а ранг 
СЛурбозаиЧае понижается до подсемейственного. 
Всеэти новые семейства не принимаются и в рабо- 
те Эстеса, де Квероза и Готье, кроме, конечно, выде- 
ленных после ее опубликования [ Ез(ез еЁа1., 1988]. 
Не выделяются обычно и Ризсарапиае с Норосе:- 
сЧае [Сао, Нои, 1995]. 

Более простая схема деления на семейства при- 
нята и веще одной новой сводке по верхнемеловым 
ящерицам Монголии [Сао, Моге!, 2000]. Эти авто- 
ры отрицают существование в верхнем мелу Мон- 
голии мозазавров, далее они рассматривают в ка- 
честве акродонтных игуан (группа АсгодопИа) 
Ризсавата вместе с Рйтупозотитиз и Мтеозаитиз. 
Прискагамы и макроцефалозавры у них включа- 
ются в семейство ТейДае, семейства З1ауоНДае рас- 
сматриваются ими как ЗстсотогрЬа 1тсегкае зе@15. 
Гао и Норелл описывают в этой сводке новый род 
ивид гекконов Му’тесодарна писторйароза, для ко- 
торого предполагается питание муравьями. 

Ввиду практической невозможности в объеме 
книги даже кратко охарактеризовать наиболее ин- 
тересных ископаемых ящериц мы затронем только 
некоторые моменты эволюции их фаун. Отметим 
только, что факты показывают с очевидностью не- 
стабильность существующих классификаций яще- 
риц. В значительной мере это обязано открытию 
новых материалов, решающих одни проблемы, но 
подчас ставящие на их место совершенно новые. 

Нижнемеловые ящерицы очень бедно представ- 
лены в палеонтологической летописи, но в верх- 
нем мелу ящерицы уже весьма разнообразны и в их 
фаунах преобладают современные семейства. Самые 
богатые фауны ящериц этого времени происходят 
из Северной Америки и Монголии с прилежащими 
областями Китая. В качестве примера остановимся 
на фауне кампана и маастрихта западной части 
Канады [Сао, Кох, 1996]. В составе этой фауны бо- 
лее 40 видов, 30 родов и 10 семейств, сменявших 
друг друга на протяжении 18 млн лет. В числе се- 


мейств — игуаниды, сцинковые, ксенозавриды, ве- 
ретеницевые, тейиды, ядозубы, вараниды, возмож- 
ные поясохвосты (Сог4уЙЧае); отмечены также 
вымершие некрозавриды, исчезнувшие к олигоце- 
ну. Состав этой фауны показывает, что биоразно- 
образие ящериц в позднем мелу Северной Амери- 
ки не уступало современному и что вымирание ди- 
нозавров не затронуло наземных ящериц, во всяком 
случае на семейственном уровне. Но морские яще- 
рицы - айгиалозавриды и долихозавриды — вымер- 
ли задолго до окончания мела, а мозазавриды - вме- 
сте с динозаврами в самом конце мсла. Из мааст- 
рихтских тейид СЩА отметим еще Репеетиз 
адийотиз с необычной для ящериц дифференциа- 
цией челюстных зубов, напоминающей маммаль- 
ную [Мудат еа1., 2000]. Нижнечелюстные «корен- 
ные» у Репа расширены поперечно, имеют 
двухбугорчатое строение, причем бугорки соеди- 
нены поперечным ОЧ-образным гребнем, максил- 
лярные зубы обладают многими (до шести) бугор- 
ками, сгруппированными в поперечно ориентиро- 
ванные пары. Центральная пара бугорков увеличена 
и соединена поперечным У-образным гребнем. 

Неменее разнообразная фауна верхнемеловых 
ящериц, насчитывая также более 40 видов, раско- 
пана также в Монголии, в которой эта фауна, по 
сравнению с одновозрастной североамериканской, 
отличается высоким эндемизмом и обилием вымер- 
ших семейств [Алифанов, 1993а, 6, 2004]. В верх- 
нем мелу Монголии зарегистрированы вымершие 
Аггетозаит1!Чае, Нор|!осегс!Чае, возможно, 
Е1сЬ&деИзаиг!Чае (=Атдаеозаигае), З|ауой4ае, 
Масгосерра!озаи!Аае, АдатизаитЧае, СагизИаае, 
РагатасеПо !ае, С]урбозаиг!Чае, Месгозаигае, 
возможный дорсетозаврид, параваранид. Макро- 
цефалозаврид, первоначально относимый к сцин- 
коморфам [ЗипзЁКТ, 1975], в последующем был 
выделен в отдельный подотряд [Алифанов, 2000]. 
Изчисла относимых туда ящериц интересны, в ча- 
стности, Дагсвапзаитиз и ТиБетосерйозаитиз с нео- 
бычно массивным черепом (рис. УШ-9). Из совре- 
менных семейств в верхнем мелу Монголии отме- 
чены агамиды из группы круглоголовок, иногда 
[АПапох, 2000] выделямые в особое семейство (в 
верхнем мелу Монголии представлены вымершие 
роды Рогизяа и [виа), агамиды вымершего подсе- 
мейства Ризсавапитае, изодонтозавровые агамиды, 
недавно выделенные Алифановым [АПЁроу, 2000] 
в самостоятельное семейство, разнообразные тей- 
иды, вероятный гимнодактилид, лацертид, гекко- 
нид, ксенозаврид и вараниды. 

Заслуживает специального внимания одна из 
самых удивительных находок ископаемых меловых 
ящериц — это 5меоатрзфаепа йехаафипх из фор- 
мации Джадохта Внутренней Монголии (Китай). 
Синеоамфисбена — некрупная (длина черепа около 
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А см) ящерица с коротким и очень широким чере- 
пом, маленькой верхней височной ямой, обособ- 
ленной снизу заглазничной костью, высокой мак- 
силлой, контактирующей с носовой костью, и плев- 
родонтными зубами. Затылок выступает назад от 
теменных костей. Парасфеноид очень широкий, 
птеригоиды с развитыми поперечными отростка- 
ми на переднем конце. Мозговая коробка хорошо 
окостеневает. При первоописании синеоамфисбе- 
на была отнесена к амфисбенам [М/и сба[., 1996]. 
Мы уже отмечали, что Алифанов [2000] выделил 
синеоамфисбену вместе с некоторыми амфисбена- 
ми в инфраотряд Рагаатр1Баеща, по в последую- 
щем другими авторами было обращено внимание 
на сходство Утеоатрзбаепа по отдельным при- 
знакам с макроцефалозавридами и высказано 
предположение о возможном родстве синеоамфис- 
бены с последними [Кеагпеу, 2003]. 


Рис. УШ-9. Тибегосерйаозаигиз рот- 
раз АШапох. 

Череп: а — сверху, б — сбоку. Верхний мел 
Монголии (по: [Алифанов, 2000]) 


Отметим, что в коллекции Варшав- 
ского Музея Земли хранится череп из 
верхнего мела Монголии. Эта ящери- 
ца несколько похожа на синеоамфис- 
бену — как и последняя, она обладает 
замкнутым снизу верхним височным 
окном, нижняя челюстьу нее, по-види- 
мому, более укорочена, чем у синеоам- 
фисбены. Т. Марианская предполага- 
ла выделить для этой ящерицы группу 
«параамфисбены» (устное сообщение), 

Интересно отметить, что в средней 
юре Мексики был недавно найден ам- 
фисбеноподобный диапсид [Разбо\зКу 
её а|., 1995], но принадлежность этого 
диапсида к настоящим амфисбенам 
или параамфисбенам не установлена. 

Алифанов [АШапоу, 2000] отмечает 
резкое сокращение многообразия яще- 
рицв Монголии при переходе к мааст- 
рихту. Если в домаастрихтском верх- 
нем мелу (формации Джадохта и Ба- 
рунгойот) отмечено до 15 семейств 
ящериц, то в маастрихте (формация 
Нэмэгт) — только четыре. Из домааст- 
рихтских семейств десять не представ- 
лены в маастрихте Монголии. Это 
Адатизаиг!Чае, СагазИЧае, 1зо4оп- 
{озаитае, МасгосерБаозаитЧае, Моп- 
воосратр!Чае, Месгозаигтае, Рагауа- 
гап1Чае, Ризсават!Чае, З|ауойОае и ус- 
ловно также очень редкое семейство 
Етс\ де изаиг!Чае. Но в палеогене Монголии 
вновь появляются два семейства: [зоЧопбозаит!Чае 
и Месгозаиг!Чае. 

Недавно в маастрихте Мадагаскара обнаружен 
новый род сцинкоидных ящериц семейства Сог- 
уПЧае (Копвазаитиз [Кталзе еба]., 2003]). 

В кайнозое быстро появляются современные 
роды ящериц, последние вымершие семейства - 
Аггебозаитае и Месгозаиг!ае — исчезают к концу 
эоцена-началу олигоцена [Езбез, 1983]. Из инте- 
ресных в зоогеографическом отношении находок 
можно отметить игуанида Сезе[айейиз в среднем 
эоцене Германии и ископаемый род ядозуба (Еийе- 
ю4етта) в самом верхнем эоцене Франции. 

Мозазавры и другие морские вараноидные 
ящерицы. Обычно семейства Мезо!ерИ4ае, Бо|- 
сБозаитАае, А1еаозаиЧае и Мозазаит!Аае счита- 
ют родственными с вараноидными ящерицами, но 
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Рис. УШ-10. Оренозаиги$ бисстсм Когприрег, 1901. 
а - череп сбоку, б — реконструкция скелета, длина около 1 м. Нижний мел Западной Европы (по: [Кэрролл, 1993]) 


многие предпочитают выделять их в особое над- 
семейство — Мозазаиго!еа [Клиззе|, 1967; СаАлмей 
её а]. 1995]. Они характеризуются гипертрофиро- 
ванным супрастапедиальным отростком диа@гасит 
ивполне сформированным интрамандибулярным 
сочленением между Чепкае и зр!етщае и задними 
костями нижней челюсти [ Киззе1, 1967]. Вместес 
Уагапо!Чеа мозазавроидеи образуют группу 
Рабупока. Но Алифанов [2000] относит мозазав- 
ров котряду игуаний, а варанов вместе с собствен- 
но платинотами — к отряду сцинкогеккономорф. 
Исключая проблематичный род РгожвИозаитиз 
из верхней юры Германии, описанный по черепу, 
утерянному во время войны, описание которого 
былоопубликовано уже после утраты [КиВп, 1964 |, 
все мозазавроидеи известны только из мела. 
Мезо!ердае и Азаозаит!ае и Оойсвозаит4ае из- 
вестны почти исключительно из нижнего мела (нео- 
ком) Хорватии, ноближайшие к мозазаврам Оо|сеКо- 
заиае встречаются также в низах верхнего мела 
(сеноман) Англии (Дойсйозаитиз). МозазаитЧае ха- 
рактерны только для верхнего мела, начиная с конь- 
яка. Наиболее разнообразны мозазавры в Северной 
Америке. По результатам уже несколько устаревшей 
ревизии Д. Расселла, оттуда, вместе с формами со- 
мнительного статуса, известно 15 родов и около 45 
видов мозазавров [ Клл5зей, 1967]. Эти ящеры обычны 
также в Европе и встречаются в Северной Африке, 
Западной Азии (включая Азербайджан), Индии, 
Новой Зеландии, а недавно они были обнаружены 
такжеив Южной Америке (Перу). 
Айгиалозавриды и долихозавриды были менее 
изменены в связи с морской жизнью, чем мозазав- 
риды. Они сохраняли переднее положение ноздрей, 
крестец из двух позвонков и укороченные, но не 
превращенные в ласты конечности. Это были круп- 
ные ящерицы длиной до 1 м, но по сравнению с 
мозазаврами они карлики. Айгиалозавриды сохра- 
няли обычные для варанов пропорции тела. Они 
обладали относительно большой головой, в шее у 
них обычно насчитывалось 7—8 позвонков, спин- 
ных было 20. У них сохранялась грудина, брюш- 


ные ребра. Айгиалозавриды близко стояли к пря- 
мым предкам мозазавров [ДеВгава, Сагго|, 1993]. 
Типичные представители — Аю/ю5аитиз, Сагзо- 
5аитиз, Орейзаитиз и Мезо[ергоз. У Орейозаитиз (рис. 
УП]-10) хвост на конце загнут вниз, как у ихтио- 
завров и морских крокодилов (талаттозузий). У 
Мезоерто$ шея удлинялась до 11 позвонков, а спин- 
ных позвонков было 23. У Р/юозаитиз шейных по- 
звонок было 12, спинных - 28. Кости заглазничной 
части головы были удлинены, сочленение между 
зиргаоссркае и теменной костью было подвижным 
[Регсе, Саа\е1, 2004]. 

Многие авторы считают, что Оо|сфозаиг!Чае 
стоят близко к предкам меловых морских змей 
(Нооры41а). Это были малоголовые ящеры с шеей, 
удлиненной обычно до 13 позвонков. В семейство 
включаются роды Еао[озаигиз, Ротозаигиз, Асео- 
5аитгиз, Аапюозаитиз, Арпаттоспетиз и Пойсйозаити5. 
У последнего шея и тело были значительно удли- 
нены, насчитывалось около 50 предкрестцовых 
позвонков, в том числе не менее 19 удлиненных 
шейных, не срастающихся с гипапофизами, и один 
позвонок пигальный (несколько дифференциро- 
ванный передний хвостовой позвонок). Передние 
конечности были короче задних, скапуло-корако- 
идное отверстие отсутствовало [Са[4\меЙ, 20005]. 
Грудины и брюшных ребер у некоторых долихо- 
заврид не имелось. По размерам долихозавры за- 
метно уступали айгиалозавридам. Недавно из вер- 
хнего мела (сенон) Ливана описан еще род — 
Аррат?тоспетиз, который был лучше приспособлен 
кплаванию, чем другие немозазавровые ящерицы 
[Ра| аззо, Р1апа, 1997]. Афанизокнем был длиной 
более 28 см и имел череп длиной 23 мм сочень ши- 
роким теменем и короткой лицевой частью. Шей- 
ных позвонков у этой ящерицы было 10-11, спин- 
ных — 25, крестновых — 2, хвостовых 141. Задние 
конечности чуть короче передних, голень очень ко- 
роткая. Передний отросток Шиат не выражен, 
тебабагза!е У не крючковидное. На кладограмме 
афанизокнем помещен между айгиалозавридами 
и мозазаврами. 
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Рис. УШ-11. Реконструкция внешнего облика долихозаврид с использованием фрагментов черепа 
Сотазаигиз. Мел Западной Европы (по: [Са!Ч\еП, 1999] ) 


Несколько неопределенное положение занима- 
ет Сошазаигиз из сеномана Англии, известный по 
фрагментам черепа и спинным позвонкам [Са[АеП, 
1999]. Удлиненностью черепа, позвонками и раз- 
мерами кониазавр напоминает долихозаврид, но 
отличается от последних утолщенными задними 
зубами с небольшими жевательными площадками, 
Комбинированная реконструкция долихозаврид и 
кониозавра показана на рис. УТ-11. 

Кроме охарактеризованных здесь западноевро- 
пейских форм, из верхнего мела Монголии описан 
еще Рагаоатапи$ апвизИто$т5, наземная ящерица, 
выделенная в особое семейство Рагауагаг14ае 
[Вогзик-ВаушсКа, 1984]. 

Мозазавры — гигантские морские ящерицы, 
имеющие обычно длину 7-9 м, но некоторые из них 
достигали в длину 15 м (Натозаитиз, Мозазаигиз). 
Они обычно жили в субтропических эпиконтинен- 
тальных морях, но их находка в Новой Зеландии 
указывает на способность преодолевать большие 
пространства в открытом море. Если учесть, что 
Новая Зеландия в позднем мелу, как полагают, на- 
ходилась далеко за полярным кругом, то эта на- 
ходка, равно как и встреча мозазавров в Арктичес- 
ком Северо-Американском архипелаге, указывает, 
что мозазавры, равно как и динозавры, обитали не 
только в субтропиках. Даже если учесть, что кли- 
матические условия на Земле в позднем мелу были 
необычно мягкими, эти факты нужно учитывать 
при реконструкциях условий жизни этих рептилий. 

Морфологически мозазавры отличались от дру- 
гих мозазавроидных ящериц не только большими 
размерами, но и ластовидными парными конечно- 
стями при умеренно выраженной гиперфалангии 
(число фаланг увеличивалось до 10), смещением 


ноздрей назад на половину расстояния между пе- | 
редним концом морды и глазами, утратой крестца, | 
заметным удлинением задней части туловища и 
хвоста при остающейся короткой шее. Предкрест- 
цовых позвонков насчитывалось от 29 до 51, при- 
чем половина туловища располагалась позади 
грудной клетки. Пять пар передних грудных ребер 
соединялись с грудиной, задние туловищные реб- 
ра сильно укорочены. Задняя часть хвоста преоб- 
разовывалась в плавник, поддерживаемый удли- 
ненными остистыми отростками и гипапофизами. 
Зубы текодонтные. В связи с зачаточной мезокине- 
тичностью, проявляющейся у мозазавров, темен- 
ное отверстие, у вараноидов обычно расположен- 
ное вшве между лобными итеменными костями, у 
мозазавров смещалось в переднюю часть теменных 
костей | Влззе1, 1967 |. Но метакинетизм у мозазав- 
ров ограничен из-за неподвижного соединения 
зиргабетрогае и парокципитального отростка 
| Уегзшуз, 1912], аограниченная подвижность меж- 
ду зиргаосс1рйае и теменной костью сохраняется 
(рис. УШ-12). 

У самых различных мозазавров барабанная 
перепонка может обызвестеневать (7и//05аитиб, 
Ржщесатриз, Рйорщесатриз, Сйааяез, Ечепозаитиз). 
Л. Долло [ДоНо, 1905] расценил эту особенность 
как адаптацию, облегчающую возможность глубо- 
ко нырять. Расселл связывает это нес нырянием, 
асобщим облегчением восприятия звуков, распро- 
страняющихся в воде [КлзеП, 1967]. 

Общее число описанных родов мозазавров бо- 
лее 20, а видов — более 50. Мозазавры были пре- 
имущественно рыбоядными или моллюскоядны- 
ми, но могли выдерживать бои с другими крупны- 
ми ящерами или с акулами, о чем свидетельствуют 
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следы прижизненных переломов челюстей даже у 
такого гиганта, как Мозазаигиз. Среди специализи- 
рованных моллюскоядов наиболее известен Сю деп 
с резко уплощенными зубами (рис. УШ-13). Могли 
раскусывать раковины аммонитов и мозазавры с 
обычным озублением, например, Р’орпайодоп, о 
чем свидетельствует находка раскусанной ракови- 
ныаммонита со следами серии укусов зубами это- 
го мозазавра [КаиЙтапп, Кез пав, 1960]. 

Расселл разделяет мозазавров на три подсемей- 
ства: Мозазаинтпае, РПор]абесагралае и Ту]озаиглае. 
Он полагает, что уже с самого начала своего появ- 
ления в палеонтологической летописи мозазавры 
были разделены на две ветви. Мозазаврины, пред- 
ставленные вначале формами типа Сраа5ез, были 
теснее связаны с мелководьем: именно к мозазав- 
ринам принадлежали все мозазавры, перешедшие 
к питанию донными моллюсками (Сотртезяаеи$, 
Сю@аеп5). Мозазаврины обладали несколько уве- 
личенным числом предкрестцовых позвонков (не 
менее 31, в некоторых случаях число таких позвон- 
ков возрастало до 40 и несколько более). У 
Найзаитиз передняя часть туловища уплощена дор- 
совентрально, комплексная заднелобно-заглазнич- 
ная кость связана главным образом с теменной, а 
не с лобной костью, как обычно. Зиргаоссриае не- 
подвижно сочленяется с теменной костью. Круп- 
ные быстроплавающие мозазаврины типа СЁ4а$ез 
и Рою5аигиз в терминальной трети хвоста могли 
приобретать хвостовой плавник (рис. УП-14). 

Другая линия представлена плиоплатекарпи- 
нами и связанными с ними происхождением тило- 
завринами. У истоков этой линии стояли формы, 
подобные Ржесатриз. В этой линии число предкре- 
стцовых позвонков не превышало 29, ряд челюст- 
ных зубов несколько укорачивался. Плиоплатекар- 
пины были более маневренными пловцами, чем 
мозазавриды, они специализировались преимуще- 
ственно на питании относительно мелкой рыбой. 
Небольшое подсемейство Туозаиттае включает 
только два рода, они обладали несколько выступа- 
ющим рострумом и мощным озублением, указыва- 
ющим на питание крупной рыбой и морскими яще- 
рами. К тилозавринам относится теменная кость 
Натозаигиз зр., происходящая из раннего верхнего 
кампана Бельгии [Ми!4ег, Маф 1999]. Эта находка 
считалась древнейшей находкой мозазаврида. Но 
в 2003 г.в нижнем туроне Марокко найден самый, 
по-видимому, примитивный мозазавр 12 #убаитиу 
порсзе с некрупными плевродонтными зубами, 
прирастающими к челюстям. Тетизавр выделен в 
сестринскую группу по отношению ко всем про- 
чим мозазаврам [Ваг4ет её а1., 2003а]. 

Примеры кладограмм, демонстрирующих со- 
временные взгляды на филогению ящериц, пока- 
заны на рис. УШ-15. Подчеркнем, что ни новые 


Рис. УШ-12. Рееесатриз сотирраепиз Соре, 1872. 
а - скелет; череп: б - сверху, в - сбоку, г - сзади. Верхний мел США (по: [Хозацкий, Юрьев, 1964], из: [ Мегпат, 1894]) 
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Рис. УШ-13. Со 4еп5 Гая Оо|По, 1913. 
Нижняя челюсть: а — снаружи, б - сверху. Верхний мел США (по: [Хозацкий, Юрьев, 1964], из: [РоЦо, 1924] 


< АИ Ире, 


палеонтологические находки, ни успехи морфоло- 
гических исследований современных форм пока не 
сняли многих неясных вопросов по филогении яще- 
риц. Примером может служить недавно опублико- 
ванный кладистический анализ челюстной муску- 
латуры десяти семейств современных ящериц, по 
результатам которого Тей4ае и Сутпорба|пи!Чае 
могут выделяться в особую группу, примитивную 
по отношению ко всем прочим иследованным яще- 
рицам [АБда]а, Мото, 2003]. 

Змеи. Ныне известно не менее 2700 видов змей. 
Большинство их входят в группу Масго$ботжа, но 
помимо макростомат существуют две сравнитель- 
но небольшие группы примитивных змей - рою- 
щих слепозмеек (Зсоесоры1а) и вальковатых змей 
(АлШо!еа). Особую группу образуют меловые 
морские змеи, наиболее изученных представителей 
которых объединяют в семейство РасруорЬНЧае. 
Различные представления о происхождении змей 
требуют определения филогенетического положе- 
ния этих групп. 

Внаши дни сосуществуют две основные теории 
относительно происхождения змей. Первая сбли- 
жает их с мозазаврами и другими вараноидными 
ящерицами. По этой теории первичные змеи были 
прибрежно-морскими рептилиями, перешедшими 
кплаванию с помощью изгибов тела и утративши- 
ми в связи с этим парные конечности. Эту теорию 
разрабатывал еще Э. Коп, объединивший мозазав- 
ров со змеями в группу Ру опотогрВа [Соре, 
1880с]. В пользу этой концепции говорит и появле- 


Рис. УШ-14. Рюо5аиптв 
искей (Сатр), 1942. Скелет, 
Верхний мел (маастрихт) США 
(по: [Кэрролл, 1993] ) 


ние в мелу нескольких семейств прибрежно-мор- 
ских вараноидных ящериц с удлиненным телом и 
укороченными парными конечностями, а такжеи 
примитивных змей или змееобразных ящериц 
(СБоюорЬ141а), тесно связанных с прибрежной з0- 
ной морей и иногда сохранявших рудиментарные 
задние конечности (Расйутйас#5). В целом змей 
сближают с вараноидными (и ангвиморфными) 
ящерицами некоторые особенности черепа и, осо- 
бенно, сходное строение языка, тонкого и развилен- 
ного на конце [МеДозмеП, 1972]. В последние годы 
наиболее активно выступают в пользу теории про- 
исхождения змей от морских вараноидных ящериц 
М. Колдвелл и М. Ли [Са\4\ей, Т.ее, 1997; Т.е, 
19974, е, 1998; Гес, СаЧжей, 1998; 2000; Саме[, 
1999; Саа\ей, Соорег, 1999]. 

Теория, по которой змеи произошли от роющих 
ящериц, у которых, как это часто бывает у таких 
ящериц, редуцировались парные конечности и 
произошли серьезные изменения в черепе, кото- 
рый, в частности, стал платибазальным. Но клю- 
чевыми признаками для этой теории служат изме- 
нения в строении глаз, которые у змей носят следы 
восстановления после рсдукции, которую связыва- 
ют с роющим образом жизни их предков [\\/а[$, 
1940]. У змей ресничное тело глаза сильно редуци- 
ровано, мыпцы в нем отсутствуют, и аккомодация 
достигается не путем изменения выпуклости хрус- 
талика, как это обычно бывает у амниот, а путем 
перемещения хрусталика вперед под действием 
специальной мышцы, расположенной в корне 
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Рис. УШ-15. Варианты кладограмм ящериц с показом возможных связей их со змеями (а — по: [Са змей, 
1999]; б — по: [НаЙегтали, 1998]; в — по: [Алифанову, 2000] 
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радужины и вызывающей повышение внутриглаз- 
ного давления в стекловидном теле [\/а[$, 1940; 
Опаегхооа, 1970]. Допускают [4’А.Ве|Цаиз, 1957 |, что 
эта мышца гомологична т. сгатрёот, ответствен- 
ной за аккомодацию у ящериц. Крамптонова мыш- 
ца связана с ресничным телом и прикрепляется к 
склеральным пластинкам, ее сокращение сопряже- 
носповышением выпуклости роговицы. Изменение 
положения этой мышцы у предков змей могло быть 
связано с редукцией и склеральных пластинок, и 
самого ресничного тела (рис. УТП-16). 

Сетчатка глаза у змей также несет отпечаток 
независимой от ящериц эволюции, и частично это 
может быть также объяснено эволюцией из реду- 
цированного состояния. Пигментный эпителей у 
змей не способен к фотомеханическим изменени- 
ям, в сетчаткеу змей преобладают модифицирова- 
ные палочки, утраченные ящерицами, рефрактер- 
ные жировые капельки и параболоиды в зритель- 
ных клетках сетчатки отсутствуют. Наконец, В 
сетчатке у змей развит один вид светочувствитель- 
ных клеток — сильно модифицированные колбоч- 
ки [М/а[5, 1940; Оп4егуоо4, 1970]. 

Этим офтальмологическим данным трудно что- 
нибудь противопоставить. Поэтому наряду с тра- 
диционной идеей о родстве змей с мозазаврами 
[Соре, 1880] или другими преимущественно мор- 
скими вараноидными ящерицами [Сатр, 1923; 
Морсга, 1923; Мео\же|, Вовеге, 1954: МеБо\еП, 
1972] появились сторонники взглядов о происхож- 
дении змей от каких-то роющих ящериц. В каче- 
стве предков змей называли и роющих сцинкоид- 


Рис. УШ-16. а— глаз ящерицы; б— змеи; 
различия механизма аккомодации: в - в 
глазе ящерицы, г — глазе змеи (по: [Сагрейе 
её а|., 2004] 


ных ящериц [ВгосК, 1941], и родичей амфисбен 
[Ваве, 1984], и, наконец, гинпотегических общих 
предков амфисбен и Офапи@ае [НаПегтапи, 1998]. 
Сочувственно теория происхождения змей от рою- 
щих ящериц обсуждалась также А. Ромером [Котпет, 
1968а], А. Беллерсом и Д. Андервудом [4’А.ВеЙаит, 
Оп4егмоо4, 1951; Оп4егуооа, 1967; ФА.ВеПайтз, 
19721. В целом эти авторы оставляли вопрос о пред- 
ках змей открытым, но Андервуд не исключал род- 
ство змей с роющими родичами гекконов из ченуе- 
ногих ящериц Рузоро4@ае [Оидег\оо4, 1957, 1967], 
а Беллерс допускал связи предков змей с полувод- 
ными вараноидными ящерицами типа Гапапой5, 
но роющимися в иле. Отметим, что незадолго до 
Д. Уоллса, но без учета офтальмологических дан- 
ных, гипотезу происхождения змей от роющих яще- 
риц высказал Д. Магендра [ Марепага, 1938]. 

Нетолько строение глаз может указывать на про- 
исхождение змей от роющих предков. В пользу этого 
говорит и консолидация костей черепной коробки 
(кроме связанных с челюстным аппаратом), закры- 
тие височных окон, дорсальное смещение челюстных 
мышц, редукция парных конечностей и монотонное 
строение позвоночника [Соакез, Кдца, 2000]. 

Наряду сэтим не забыт и старый взгляд на про- 
исхождение змей от более примитивных лепидо- 
завров, чем ящерицы [Ее}йгуату, 1918: НоЙзцецет, 
1955]. К этому взгляду с интересом относится Рип- 
пель, отрицательно осносящийся к теории проис- 
хождения змей от морских ящериц [К ерре|, 1979, 
1980Ъ, 1988]. В работе 2000 г. Риппель в соавтор- 
стве с Захером, хотя и выражает полное несогласие 
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Рис. УШ-17, Область причленения нижней челюс- 
ти у мозазавра Р/иесатриз (по: [Виззе!, 1967]) 


с «морской» теорией происхождсния змей, воздер- 
живаются от каких-либо упоминаний о возможных 
их предках [ЕКерре|, ГаБег, 20002]. В этой публи- 
кации указывается на значительные отличия в моз- 
товой коробке типичных змей от варанов и моза- 
завров; в частности, подчеркивается, что у змей нет 
задневисочного окна, а сг1зба а1аг1з проотики отсут- 
ствует. Отметим кроме того, что кость, к которой 
своим верхним концом у змей прикрепяется 
диадгабит, соответствует зиргабетрога]е, тогда как 
ящеричная здиатозит у змей как будто утрачена. 
Зиргабетрота]е у змей вторично почти освободи- 
лось от связей с другими костями черепа и обычно 
выступает назад. Но нужно отметить, что у моза- 
завроидей, которые в «морской» теории считают- 
ся сестринской группой для змей, не отмечено ни- 
каких признаков редукции типичного ящерично- 
го здиатозит, которое совместно с зиргабетрога|е 
сочленяется с верхним концом диадгавит (рис. 
У -17). Но в последующей работе Риппель с со- 
авторами [Черре| её а1., 2002] приводят кладограм- 
му, в которой мозазавры отделены от змей амфис- 
бенами и дибамидами, а в основание змей постав- 
лены не верхнемеловые морские “двуногие” змеи, 
аслепозмейки (Зсоесор а). 

«Морская» и «роющая», или «почвенная», тео- 
рии происхождения змей кажутся несовместимы- 
ми, если только не считать маловероятной возмож- 
ность, что почва, как и в случае членистоногих [Ти- 
ляров, 1970], служила промежуточным звеном при 
переходе примитивных змей из водной к наземной 
жизни. В некоторой степени эта возможность под- 
креплялась тем, что меловыезмеи преимуществен- 
но были морскими. На глубокое преобразующее 
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воздействие на организацию у змей роющего об- 
раза жизни указывает, в частности, Колдвелл 
[Са1\ей, 19991, но он, будучи сторонником «мор- 
ской» теории, считает эти преобразования вторич- 
ными. Но недавно в сеномане Судана была открыта 
древнейшая фауна змей, представленная почти ис- 
ключительно наземными формами | Вабе, \/егпег, 
1999]. К сожалению, эта фауна известна только по 
позвонкам. 

Интересно, что в кладограммах у Колдвелла 
[Саме1, 1999], ответвляющего змей между моза- 
заврами и амфисбенами, последовательное исклю- 
чение из анализа наиболее древних змей в корне 
меняет отношения змей с ящерицами; змеи в этом 
случае отходят от ящериц вместе с амфисбенами и 
дибамидами. Может быть, змеи имели дифилети- 
ческое происхождение и меловые морские формы, 
за возможным исключением Расйутйас!й15, произош- 
ли от вараноидных ящериц, а наземные, включая 
Пийуяа, — от ближе не известных форм. Но Колд- 
велл совместно с другими исследователями считает 
динилизию, как и наиболее примитивных современ- 
ных нероющих наземных змей (АпЙНдае и Ма о1- 
1Чае), наземными потомками меловых морских змей, 
близких к семейству РасруорБИдае [Са\е[, Тее, 
1997: Ге, 1998; СаАме!, Ао, 2001; Гее, Зсап]оп, 
2002]. Изсовременных палеонтологов уверенно выс- 
казывается за «роющую» теорию происхождения 
змей Риппель [ 1ерре!, 1988; Верре[ её а1., 2002]. 

Ископаемые остатки змей обычно представле- 
ны только изолированными позвонками. При всем 
интересе к морским змеевидным формам мелового 
возраста нельзя не отметить, что принадлежность 
части остатков к настоящим змеям окончательно 
не установлена. В первую очередь речь здесь идето 
ЗипоПорБе!ае и Гаррагепорве!Чае. Исключение 
составят «двуногие» змеи семейства РасБуорИЧае, 
представленные полными отпечатками с черепами 
плохой сохранности. Все пахиофииды известны 
только из сеномана Западного Средиземноморья, 
причем из пяти родов пахиофиид два — Расйутйас!и$ 
(рис. УШ-18) и Ортототрйи$ — описаны в 1979- 
1980 гг. [Нааз, 1980, 1988], аеще два - Нааяюр5 и 
Родор!5 (рис. УПШ-19) — только в 2000г. [Тсвегпоу 
её а|., 2000; Вабе, ЕзсиИШе, 2000]. Может быть, по- 
этому данные по пахиофиидам, как и по осталь- 
ным меловым морским змеям, не входят в большин- 
ство даже весьма тщательных кладистических ди- 
агнозов змей по апоморфным признакам [ВеЙаи, 
1972; Езбез, 1983; Езез её а|., 1988]. Всежемы приво- 
дим здесь основные апоморфные признаки змей по 
последней из цитированных работ, отметив, что 
авторы широко использовали работу Беллерса 
[ВеЦашз, 1972]. 

Авторы выделяют для змей 60 апоморфий, часть 
их встречается и в отдельных группах ящериц. 
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Рис. УШ-18. Расрутрасй15 ртоетайсиз Нааз, 1980. 
а - череп сбоку, б — таз и задняя конечность. Верхний 
мел (нижний сеноман) Израиля (по: [Соакез, Влиа, 
2000], из: [[ее, Са1А\мей, 1998]) 


Из черепных признаков среди выделенных апо- 
морфий значится платибазальность черепа, кон- 
такт нисходящих отростков лобных костей под 
обонятельными трактами (характерен также для 
гекконов, амфисбен, некоторых вараноидов и немно- 
гих других ящериц), утрататеменного отверстия (ха- 
рактерна также дляамфисбен и многих других яще- 
риц), полная утрата слезной кости, эпиптеригоида 
ичешуйчатой кости (последний признак очень ред- 
ко наблюдается у ящериц: Г\фатиз, изредкау гекко- 
нов и пигоподид), широкий контакт экзоокципита- 
лий над затылочным отверстием, рыхлое соедине- 
ние детщаПа в симфизе, а также со зрешаЙа и 
постдентальными костями, с которыми Чепае у 
змей соединяется лишь связками без швов. Также 
отметим утрату склеротикальных косточек (что ха- 
рактерно также для Гфатиз и амфисбен), утрату 
полости среднего уха и барабанной перепонки, ак- 
родонтность зубов и замещение их без образования 
обычной для рептилий зачаточной альвеолы заме- 
щающего зуба постеролингвально (последнее харак- 
терно также для вараноидов и встречается у амфис- 
бен). В посткраниальном скелете из апоморфий от- 
метим увеличение числа предклоакальных 
позвонков, как минимум до 120, относительную ко- 
роткость хвоста, в позвонках которого никогда не 
развивается автотомальные септы, сильное развитие 
зигосфенов и зигантров (рис. УШ-23), полную ут- 
рату передних конечностей с плечевым поясом и 
грудиной, вбольшинстве случаев утрачиваются так- 
же и задние конечности (крестец утрачивается все- 
гда). Из нескелетных апоморфий отметим утрату 
сонных протоков (характерно также для хамелеонов, 
вараноидов и амфисбен), появление специального 
отверстия втеменной кости для глазной ветви трой- 
ничного нерва и отмечавшееся выше развитие но- 


вого механизма аккомодации, что позволяет делать 


вывод о прохождении всеми змеями стадии с силь- 
ной редукцией глаз. Характеризуя змей, Беллерс 
отмечает переднее положение их сердца и зобной 
железы, сохранение у высших змей (Саепор! а) 
одной левой общей сонной артерии. Эстес, де Кве- 
роз и Готье [Ез{ез её а|., 1988], ссылаясь на Андер- 
вуда [О п4ег\хуоо4, 1967], приводят также совсем 
необычную апоморфию змей: преимущественное, 
вотличие от остальных рептилий, развитие левой, 
а не правой дуги аорты, но это утверждение осно- 
вано на каком-то недоразумении, 

В диагнозе Ли [Тее, 1998] учитываются и дан- 
ные по морским змеям мела. По сравнению с при- 
веденным выше Ли дополняет диагноз змей указа- 
нием на подвижное соединенией премаксилл с мак- 
силлами, неподвижное шовное соединение лобных 
костей с теменными, отсутствие контакта лобных 
костей с глазницами, наличие длинного вентраль- 
ного отростка на заглазничной кости, развитие 
гребня на затылочном крае теменной кости, редук- 
цию подвесочного отростка теменной кости и по- 
верхностное положение надвисочной кости, непол- 
ноту верхней височной дуги, отсутствие тимпаналь- 
ного гребня, соединение нисходящих отростков 
теменных костей с пара-базисфеноидом, полное 
ограничение отверстия зрительного нерва лобной 
костью, а тригеминального отверстия -— теменной, 
заднее положение зиргаоссриае по отношению к 
теменной, отсутствие задневисочного окна, поло- 
жение отверстия якобсонова органа между септо- 
максиллой и сошником, подвижность соединения 
между небной костью и сошником и наличие меди- 
ального отростка на небной кости, уменьшение 
числа подбородочных отверстий на Чепка]е до двух 
или одного, наличие на заднем крае Чепбае глубо- 
кой супраангулярной вырезки, перекрытой этой 
костью, слияние агсШаге, ргаеагИсШате и зиргаап- 
вшаге, прирастание челюстных зубов кальвеолам, 
которые становятся очень мелкими, увеличение 
размеров небных зубов до размера челюстных, на- 
личие в клоакальной области не менее одной пары 
развиленных ребер (лимфапофизов), отсутствие 
эпифизов на костях задних конечностей в случае 
их сохранения. 

Этот диагноз Ли вырабатывал вместе с Колд- 
веллом [Гее, Са\Азе!, 1998], но подчеркивал, что 
при рассмотрении только современных змей сест- 
ринской группой последних становятся роющие 
ящерицы - амфисбены и дибамиды [Тее, 1998]. 

Вопреки обычным указаниям, зубы у змей не 
акродонтные, а модифицированно плевродонтные 


Рис. УШ-19. Ройор#15 4езсоиепя Ваве её 
ЕтзсиШе, 2000. Условная реконструкция. Верхний 
мел (сеноман) Ливана (по: [Соафез, Влиа, 2000], из: 
[Ваве, ЕзсиШе, 1998]) 


Рис. УШ-20. Тиурй юр рипцаёиз Геаср. 
Череп: а — сбоку, б — снизу (по: [Татаринов, 1964т|, 
из: [Мс Ро\жей, Вовеге, 1954]) 


[Гафег, Мерре|, 1999]. У типичных змей (А|е!то- 
рыЧ1а) зубы расположены в глубоких желобках с 
более высоким лабиальным краем, интерденталь- 
ные гребни сильно развиты. На ранних стадиях раз- 
вития зубы имитируют лингвальную плевродонт- 
ность. Небные зубы также плевродонтные, но в их 
желобках лингвальный край выше лабиального. У 
Зсоесоры 01а зубы вполне плевродонтные, но лин- 
гвальная стенка их зубов не прирастает к челюсти. 
По типу прикрепления зубы змей не могут выво- 
диться из «субтекодонтных» зубов мозазавров. 

Долгое время из верхнего мела кроме примитив- 
ной наземной змеи Дийуяа, найденной в Аргенти- 
не, были известны толькоединичные находки мор- 
ских змей семейств РасруорБЧае и ЗипопорВе!ае, 
происходящие из сеномана Средиземноморской 
области. Кроме того, из верхней части нижнего мела 
Алжира по трем позвонкам была описана прими- 
тивная змея наземного типа Гарратепюр! дейеп- 
пет, выделенная в особое семейство. По относитель- 
но полным материалам известны только пахиофе- 
иды, знания о которых благодаря находкам нового 
и полного материала в Израиле — Расйутйасй15 
ртоМетайсиз (см. рис. У1-18) и Ормототрйи$ 
софети [Нааз, 1980, 1988; Са!4лмеП, Тее, 1997], 
Нааяюрм етаятсвиз [ТсЬегпоу её а1., 2000], Боснии 
(второй экземпляр Ра[аеорй15 воофшат [Тее еба|., 
199951) и Ливане — Родорй15 аезсоиепя [Ваве, 
ЕзсиШе, 2000]. 

Морские змеевидные ящеры верхнего мела вы- 
делялись Нопчой [Морсза, 1923] в подотряд холо- 
фидий (Спо|орЬ1Ч1а), но долго сохранялись сомне- 
ния, змеи ли холофидии или вараноидные ящери- 


цы. За водный образ жизни холофидий говорит 
сжатый с боков хвост и утолщенные ребра и по- 
звонки. У Родор5 4е5соиепя тело лентовидное, а 
задние конечности расположены у заднего его кон- 
ца. Распуорй5 сохраняет нижнечелюстной симфиз, 
и строением позвонков он, пожалуй, более похож 
на вараноидных ящериц, чем на змей. Есть указа- 
ние о развитии у Распуграс5 мощного венечного 
отростка [1ее, Са!А\еП, 1998]. 

Совокупность этих необычных признаков побу- 
дила Ража [Кабе, 1984] воздержаться от причисле- 
ния пахиофеид к змеям. Симолиофеиды известны 
по ряду находок в сеномане Франции, Португалии 
и Египта позвонков и ребер единственного вида 
топор тосйедтгипей, позвонки с утолщенными зи- 
госфенами и с длинными остистыми отростками. 
Ромер [Котег, 1956] и П.К. Чудинов [19646] всех хо- 
лофидий относили к вараноидным ящерицам, но Раж 
относит симолиофеид и лаппарентофеид к змеям. 

Наиболее интересны новые пахиофеиды, изве- 
стные по почти полным отпечаткам с черепом. Это 
обычно мелкие малоголовые формы со сжатым с 
боков телом, в котором насчитывается более 100 
позвонков. Длина тела у Расйуор#5, Родорй5 и 
Нааяорйиз около 50 см, но Расйутвас!5 — крупней- 
ший из пахиофеид — в длину достигает 120 см. 
Любопытно сохранениеу этих форм коротких зад- 
них конечностей с тазом, намного более редуциро- 
ванным у Расйутйаси$ [Са\еП, Гее, 1997]. Зубы 
змеиного типа: внешне акродонтные, острые, заг- 
нутые назад. Ра]а па озубленные. Неясно, насколь- 
ко широко пахиофеиды могли открывать пасть при 
питании, но, вероятно, не так пгироко, как обычные 
змеи, хотя интрамандибулярный сустав был хоро- 
шо развит. У позже описанного Нааяюрйи5 (см. рис. 
УП1-19) на задних конечностях сохранились и ав- 
топодии |['ТсБегпоу еб а1., 2000]. Г. Хаас осторожно 
называет этих ящеров «змеевидными рептилиями» 
и склоняется к мысли о родственных связях между 
ними и морскими вараноидными ящерицами типа 
РойсвозаитЧае [Нааз, 1980, 1988]. Но Распутйас# 
и особенно Наазюр!$ по праву называют «двуно- 
гими змеями», 

Недавно высказано предположение, согласно 
которому Расйутнас5 рассматриваются как сест- 
ринская группа к высшим змеям Масгозботафа 
[Гарег, 1998; Гарег, Влерре!, 1999Ъ|, и, следователь- 
но, на кладограмме его ответвление показано выше 
ЗсоесорЬ1а, Дийуяа и даже АпШо!деа. Как у 
Масгозотака (рис. УТП-22), зиргабетрогае у па- 
хирахиса имеет выступающий назад отросток, суп- 
растапедиальный отросток чиадгасит у него от- 
сутствует, зубы внешне похожи на акродонтные, 
ра]аИпит и задняя часть максиллы озублены. 
Предполагается, что задние конечности пахира- 
хиса могли усиливаться вторично, что косвенно 


171 


подтверждается частичным сохранением потен- 
ций к восстановлению конечности у трансплантан- 
та почки задней конечности питона. Предполага- 
ется также, что «крестцовое ребро» пахирахиса в 
действительности является передним лимфапофи- 
зом, Групна Масгозотака была впервые выделена 
ещев 1831 г. [МиПег, 1831] для всех высших змей, 
кроме АпИИдае и Оторе!Чае, но широкое призна- 
ние макростоматы получили только в последние 
десятилетия в связи с новыми исследованиями 
верхнемеловых морских змей. 

Теория сестринского положения Расйутйасй5 
относительно макростомат, однако, была уже рас- 
критикована М. Ли и М. Колдвеллом [Тее, Са- 
зе, 2000; Сале, 20002], которые сочли, что За- 
хер и Риппель ошибочно приняли вильчатое 
розботбойгопеае за часть ранее, переднюю часть 
увае — за эктоптеригоид, который, по их мнению, 
так же широко перекрывает задний конец максил- 
лы, как у макростомат. За збарез Захер и Риппель 
приняли возможный 5диатозит, а дистальный ко- 
нец парокципитального отростка ими был принят 
за слуховую косточку. В результате, Расйутйас 5 
приобрел дополнительное сходство с макростомат- 
ными змеями. Ли и Колдвелл отмечают, что приня- 
тие интерпретаций Захера и Риппеля приводит к 
полному пересмотру взглядов на происхождение 
змей, предков которых в таком случае нужно будет 
искать среди намного более примитивных форм, чем 
вараноидные морские ящерицы. В кладограмме Кол- 
двелла самое примитивное положение занимают па- 
хиофеиды, вершина кладограммы занята сколекофи- 
дами, анилиофидами и макростоматами, но положе- 
ние между палеофеидами и сколекофидами 
занимают примитивные удавы группы Ма зоЙЧае 


Рис, УШ-21. Оиййяа рааготса 
УМ/оой\тата, 1901. 

Череп: а — сверху, б — снизу. Верхний 
мел (сенон) Аргентины (по: [Кэрроллу, 
1993], из: [Ез{ез её а|., 1970]) 


и под вопросом - также Рмйуяа [Са1а\ей, 2000]. 
Отметим, что К. Раж не рассматривает пахиофе- 
идвсоставе змей [Варе, 1984], а Колдвелл [Са1А\еЙ, 
20005] — также и Ма4зой4ае и Отйуяа. 

В опубликованной вскоре коллективной статье 
Риппель с соавторами [ТсБегпоу еёа|., 2000] настаи- 
вают на правильности отнесения верхнемеловых 
морских змей к макростоматам. Но эти авторы ис- 
ключают из состава макростомат нетолько слепоз- 
меек (Зсо]есоры а), но также и самых примитив- 
ных змей, обычно относимых к бооидной группе 
(НепорЬ141а): вальковатых змей (АпШо!еа), 
Тохосетиз, Хепоре[И$, а также Гуийуяа — ископае- 
мую наземную змею из верхного мела Аргентины. 
Отметим также, что Захер и Риппель [Гарег, Нерре|, 
1999а] не исключают возможности вторичного раз- 
вития задних конечностей пахиофеид на базе их эм- 
бриональной закладки, встречающейся у Во!Чае. О 
такой возможности говорит известная способность 
рудиментарной закладки задних конечностей 
Во!Чае к редифференциации [Софп, Пс, 1999]. 

В недавно опубликованной статье М. Лии 
Д. Сканлона [1 ее, Зсащов, 2002] меловые морскиезмеи 
рассматриваются как самые примитивные предста- 
вители змей, относящиеся к группе Масгозботафа, а 
примитивнейшие крупные наземные змеи — Оийуяа 
(рис.УПТ-21) и МайзоНае из верхнего мела-эоцена 
Южной Америки, Мадагаскара, Австралии, Африки 
и Западной Европы [КВаре, 1998; Варе, \!егпег, 1999] - 
как первично нероющие формы. По мнению этих ав- 
торов, переход к роющей жизни осуществился только 
вторично у предков слепозмеек, родственных с «по- 
луроющими» вальковатыми змеями (АпНЧае). 

Большое внимание в дискуссиях по происхож- 
дению змей в последнее время занял анализ мор- 
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фологии мадтсоиидной наземной змеи вонамби 
(тат), относительно недавно открытой в 
плейстоцене Австралии [Зсапоп, Гее, 2000]. Обыч- 
но вонамби склонны относить к наиболее прими- 
тивным макростоматам. Максилла у вонамби об- 
разует хорошо выраженный заглазничный восхо- 
дящий отросток, но ее передний край лишь 
незначительно загибается внутрь. Шовная повер- 
хность для зиргабетрога!е у вонамби развита вдоль 
верхнего края ргооЧсит и орз ойсит, базипте- 
ригоидные отростки, по краям которых развиты 
отверстия видиевых каналов, хорошо развиты, 
тригеминальное отверстие незамкнутое, подошва 
$арез относительно широкая. В отличие от дру- 
гих ящериц и змей, в гипофизарной ямке необыч- 
но хорошо очерчен ее передний край. Аддуктор- 
ная впадина нижней челюсти, как и у Астосйотаи5, 
не ограничена медиальным гребнем. Некоторые 
авторы относят к макростоматам и верхнемеловых 
морских змей Нааяюр/и5, Распутпасй5 и Родор!$, 
а также «бородовчатую» змею Астосйот4и$, обыч- 
носближаемую с удавообразными змеями [ ерре! 
еёа|., 2002]. Но другие авторы не согласны со сбли- 
жением Ма4(501-14ае, включая вонамби, с верхне- 
меловыми морскими змеями [Зсапоп, Гее, 2000]. 

Описаные недавно позвонки примитивных змей 
из сеномана Судана включают большое число на- 
стоящих «высших» змей Ае {тор А1а, в число 
которых входят АпИИЧае ( Сотор#15), удавообраз- 
ные Воо!4еа ( Ма4езойЧае и возможные Ра[аеорВе- 
Чае), акрохордовые (№вегорвеНае) и даже ужеоб- 
разные Со[иБго!Чеа (ВллззеПорре@ае и др.). Иззмей 
явно примитивного статуса в сеномане Судана най- 
дены только два позвонка возможных Г.аррагеп(о- 
рЬе!Чае [Кабе, \№егпег, 1999]. Эта находка застав- 
ляет пересмотреть представление об особой древ- 
ности холофидий по сравнению с другими змеями. 
Кэтому следует добавить находку позвонков мадт- 
сонии (Во!Чае) в сеноне Нигера и сантоне или кам- 
пане Мадагаскара [Вабе, 1984]. 

В известной мере мнение о происхождении змей 
от роющих ящериц подкрепляется роющим обра- 
зом жизни самых, по-видимому, примитивных 
змей — слепозмеек (Зсоесоры а, рис. У1Ш-20). В 
палеонтологической летописи сколекофидии изве- 
стны в Бельгии с нижнего эоцена, Но морфологи- 
чески сколекофидии настолько изолированы от 
прочих змей, что изучение этой группы пока не дало 
почвы для суждений об их происхождении. Сверху 
их череп подразделен на четыре отдела: носовой, 
связанный предлобными костями с лобным, темен- 
ной и затылочный, к которому сбоку присоедине- 
ны ушные капсулы. Надвисочная кость короткая и 
развита по средней части опистотики, не выступая 
назад. Затылочный мыщелок расположен позади 
уровня квадратной кости, которая направлена косо 


вперед. Основание мозговой коробки утолщено и 
выходные отверстия УП, Х и ХП нервов смещены 
вверх, выходное отверстие гиомандибулярной вет- 
ви УП нерва расположено у переднего края 
зиргабетрогае. Нижняя челюсть сильно укороче- 
на [Еерре|, 1979]. Максилла у ТурШор!Чае озуб- 
ленная и подвижная, у Гербобурор!Чае лишена 
зубов и неподвижная [Каве, 1984]. Иногда череп 
слепозмеек считают тропибазальным [МеДо\е1, 
1972]. Никаких определенных связей с остальны- 
ми змеями слепозмейки не обнаруживают. 
Недавно была высказана новая теория проис- 
хождения змей, по которой редукция глаз произош- 
ла неу роющих, ау водных морских змей, потомки 
которых вторично переселились насушу [Сагрейе 
её а|., 2004]. Авторы обратили внимание на глубо- 
кие отличия глаза змей от глаза роющих ящериц 
(см. рис. УПП-20). В то же время глаз змей имеет 
сходство с глазом некоторых рыб и редуцирован- 
ным глазом гимнифионов, которые, скорее всего, 
имеют водное происхождение. Это сходство выра- 
жается в уплощенной роговице с утолщенным кра- 
ем и сферическом хрусталике. Но нет змей, сход- 
ных поэтим признакам с современными водными 
ящерицами. Проблема в целом остается неясной. 
Находки типичных высших змей подотряда 
А]еБ1порЬ! Ча обычно представлены только по- 
звонками. Поэтому очень интересна находка ске- 
лета с черепом хорошей сохранности одной из древ- 
нейших змей Дтйуяа рёаротса, происходящая из 
верхнего мела (сенон) Аргентины (см. рис. УШ- 
21). Это довольно крупная змея длиной до 2 м. В 
отличие от морских змей, тело у динилизии было 
не уплощено с боков, а цилиндрическое в сечении, 
задние конечности не заметны. Череп у динилизии 
достигал в длину 8 см, был довольно массивным, 
прокинетичным, но сравнительно мало подвижным 
в других плоскостях. Квадратная кость невысокая, 
стимпанальным отростком, шов между лобными и 
теменными костями зубчатый. Максилла соединя- 
ется с предлобной костью, имеются самостоятель- 
ные заднелобные и заглазничные кости. Вентраль- 
ный сочленовный мыщелок квадратной кости 
овальный, базиптеригоидные отростки массивные. 
Лунки для верхнечелюстных зубов очень крупные. 
При первоописании динилизию отнесли к се- 
мейству АпИИОае [Мюо4хуага, 1901], но позднее при- 
шли квыводу, что у динилизии в отличие от самых 
примитивных алетинофидий — АпИЧае и Оторе|- 
Я Чае — надвисочная кость выдается за задний край 
черепа [Ега22еца, 1970; Езбез ега]., 1970]. Наоснова- 
нии этого признака, допускающего более широкое 
раскрытие рта при заглатывании пищи, динили- 
зия входит в группу более высокоорганизованных 
змей — Масго$ботака, установленную ещев 1831 г. 
[Мег 1831], но ставшую общеупотребительной 
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относительно недавно [Фп4егуоо4, 1967; Веррей, 
1988; Гарег, 1998]. Но новая находка скелета хоро- 
шей сохранности показала, что зиргабетрога]е у 
Рипйуяа, хотя и доходит до заднего края диаЧга ит, 
но не выдается за его край [Са!Азме|, Ато, 2001]. 
Отметим также, у рийуяа лобные и теменные кос- 
ти соединяются неподвижно, причем соединение 
этих костей перекрывается заднелобными костями. 
Збарез у Оийуяа необычно для змей массивный, 
причем экстрастапес контактирует с диаагакит. 

Теперь динилизию обычно выделяют в самосто- 
ятельное семейство О1тПузИЧае и рассматривают 
ее как сестринскую группу к Маф зоНЧае. Раньше 
анилиид вместе с Воо14еа (удавоподобные) обыч- 
но объединяли в группу Непор Ча. Обращает 
внимание, что в отличие от верхнемеловых морс- 
ких змей, приуроченных к Средиземноморской об- 
ласти, динилизия — скорее всего, гондванского 
(южноамериканского?) происхождения [Зсапоп, 
Гее, 2000; Са!А\мей, АТЫ шо, 2001 |. 

Т. Фраззета [Егаххеца, 1970] предположил, что 
динилизия была водной, хотя и не морской, змеей. 
Соответственно, он выдвинул гипотезу, что глаза у 
динилизии были направлены вверх, как у водных 
удавов типа анаконды. Но особых доказательств 
такого положения глаз у динилизии не имеется 
[Са!4\ей, Ао, 2001]. По заключению М. Хекта 
[Несьь, 1982], совокупность данных указывает не 
на водный, а на наземный или полуроющий образ 
жизни ДИНИЛиИЗии. 

У типичных макростоматных змей (Масго$о- 
та{а) надвисочная кость, к которой подвижно при- 
членяется диаЧгаит, выступает назад за уровень 
затылочного мыщелка, что облегчает более итиро- 
кой раскрытие пасти (см. рис. УТП-22). У типич- 
ных удавов ( Во!ае) это дополняется длинной озуб- 
ленной частью челюстей, причем диа4габит сохра- 
няет вертикальное положение [Соколов, 2001а, 6]. 
Также удлинена озубленная часть максилл у 
Отцуяа. Ноу Асгоспог1Чае и высших змей (над- 
семейство Со[аБго!еа) квадратная кость сильно 
наклоняется нижним концом назад при относи- 
тельном удлинении задней неозубленной части че- 


Рис. УШ-22. Череп сбоку современной мак- 
ростоматной змеи, большеглазого полоза Рёуа$ 
тисозиз Г. (по: [Кэрролл, 1993], из: [РатКет, 
Стап@1зоп, 1977] ) 


люстей, премаксиллы у этих змей отделены от мак- 
силл. У акрохордовых змей сохраняется короткая 
надвисочная кость (вторично укорачивается?), 
предлобная кость у них относительно массивная. 
У высших змей премаксиллярная часть верхней 
челюсти при этом редуцируется. А.Ю. Соколов 
[2001а, 6] говорит о различных способах приспо- 
собления макростомат кзаглатыванию «сверхши- 
рокой» пищи. 

Из палеогена известны четыре семейства иско- 
паемых змей. Это №Мвегорре!дае из нижнего палео- 
цена Африки и среднего эоцена Западной Европы, 
древние морские змеи Ра]аеорБе!Чае, приуроченные 
главным образом к эоцену Тетиса, Апота!орВе@ае 
из нижнего эоцена Западной Европы и Киззеорре- 
1дае из нижнего эоцена Северной Америки. Всеэти 
семейства представлены водными формами. Несом- 
ненными сородичами удавообразных змей (Воо!4еа) 
являются только древние морские змеи — Рааео- 
рЬе!дае. Позвонки представителей всех перечислен- 
ных семейств, кроме Апота[орре!Чае, недавно опи- 
саны из сеномана Судана [Кабе, \!егпет, 1999]. 

Палеофииды — малоголовые змеи с крайне уд- 
линенным телом, в котором может насчитываться 
более 400 позвонков. В отличие от современных 
морских змей — Ну4горВе!Чае — палеофииды не 
ядовиты, кинетизм в их черепе проявляется не очень 
сильно и уних сохраняются зубы в предчелюстных 
костях. В позвонках над задними зигапофизами 
развиты характерные крыловидные отростки - 
птерапофизы, выступающие вверх и назад от ос- 
тистых отростков. Последние длиннее, чем это 
обычно бывает у змей. 

Несчитая находки позвонка Рааеорйа5 5р. в маа- 
стрихте Марокко [Кабе, Ующего, 1979], палеофеи- 
ды известны главным образом из эоцена Северной 
и Южной Америки, Западной и Северной Африки, 
Западной Европы и Средней Азии. А.О. Аверьянов 
[Ауепапоу, 1997] поддерживает выделение описан- 
ного по позвонкам рода Уаюр/5 в семейство 
УМаорйИЧае. Череп известен толькоу двух видов — 
Атпсраеор 5 ртоаци$ из нижнего эоцена Италии и 
<Апсраеорй15» итететсиз изнижнего эоцена Туркме- 
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Рис. УШ-23. Нозвонок примитивной 
макростоматной змеи Метр пигиз Вабе, 
1984. 


а - спереди, б — сзади. Палеоцен Африки 
(по; [Кэрроллу, 1993], из: [Ваве, 1984]) 
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нии [Татаринов, 1963]. У последнего квадратная 
кость высокая, сильно наклоненная вперед, максил- 
ла с верхним отростком, указывающим на раннее 
обособление палеофид от предков Вооеа. Ж.-К. Раж 

обоснованно предлагает выделить «Атсйеор5»> 
шртетсиз в особый род. 

До находки позвонков в сеномане Судана, 
МрегорБе!Чае были известны только по позвонкам 
двух родов и видов из Западной Африки (Мветор!5 
тииз) и Бельгии; в эоцене Европейской России най- 
дены позвонки, возможно, принадлежащие третье- 
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му виду нигерофеид. Наличием зачаточных птера- 
пофизов и массивностью зигосфенов позвонки ни- 
герофсид напонимают палеофиидные, но остистые 
отростки наних расположены ближе кзаднему краю 
позвонков, а тела последних сужаются кзади; этими 
призпаками нигерофеиды приближаются кобычным 
макростоматным змеям (см. рис. УШ-23). Раж [Ваве, 
1984] сближает нигерофеид с бородавчатыми змея- 
ми (Асгосвогае), известными в современной фа- 
уне всего по двум родам. Позвонки нигерофеид, 
как и акрохордид, имеют паразигосфенальные 


отверстия, но Раж отмечает, что такие отверстия 
имеются также у примитивных видов Ра/[аеор/и5. 

Недавно в миоцене Пакистана был найден ис- 
копаемый вид акрохордид — Астосротаи$ аейти, от- 
личающийся необычно большими размерами - 
ширина позвонков у этого вида достигала 20 мм. 
Асгосрог@9ае в некоторых отношениях занимают 
промежуточное положение между Воо!4еа, или 
НепорЧ1а, куда их относит Д. Андервуд [Опдег- 
\оо4, 1967], и высшими змеями — Саепоры4 а. 
Риппель считает акрохордид сестринской группой 
по отношению к Со[абго@еа, но все же предпочи- 
тает относить их к Саепоры 41а [Е 4ерре|, 1988]. Раж 
[Вабе, 1984] не признает деления типичных змей 
на Непор Ча и Саепор а, он объединяет всех 
змей, кроме слепозмеек (Зсо]есоры&А1а), в подотряд 
Ме фторы@1а, который объединяет надсемейства 
эипоПорБео!еа, АпПиоеа, Вооеа, Асгосрог- 
4о14еа и Соабтго!еа. 


Последние два ископаемых семейства змей - 
АпотаорБе@аеи КиззеПорВе!Чае. Раж считает ве- 
роятным их происхождение от предков Соабгоеа 
АпотаюрМ$5 известен из нижнего эоцена Италии 
[Ваве, Аиве, 1994] и был описан первоначально как 
Атсваеор5 Бо[сеп51$ Маззо]опго 1859 []апепзсВ, 
1906]. ВиззеПорз епи15 происходит из нижнего 
эоцена Франции, другой род — Ктебзорй!5 побапиз- 
изсеномана Судана [Кабе, \Мегпег, 1999]. Аномало- 
фис - морская змея, русселлофеиды, скорее всего, 
пресноводные. 

В палеогене преобладали бооидные змеи, Ко- 
лубриды известны с олигоцена. Настоящие ядови- 
тые змеи (Е]ар1Чае и Утретае) известны только с 
миоцена, а ямкоголовые змеи (СтобаНае) — с плей- 
стоцена. 

Филогения змей, по взглядам Ража [Ваве, 1984], 
показана на рис. УП-24. 
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ГЛАВАТХ 
ЗАВРОПТЕРИГИИ (ЗАЧКОРТЕКУСТА) 


Все три главные группы морских рептилий — 
завроптеригий (Заигор{егуЕ1а), плакодонтов 
(Р!асофопиа) и ихтиозавров (с фуоркегуа) — 
теперь склонны выводить из примитивных диап- 
сидных рептилий, хотя в этом имеются разной сте- 
пени сомнения. Все эти рептилии обладают толь- 
ко одним верхним височным окном и только у зав- 
роптеригий на месте нижнего окна часто имеется 
вырезка между иае и диа4гаодива]е, дающая ос- 
нование предполагать, что в этой группе нижнее 
височное окно было вторично утрачено. Происхож- 
дение плакодонтов остается неясным [КиБп- 
Зерпу4ег, 1967], хотя возможны их родственные 
связи с какими-то диапсидами. В отошении пере- 
численных групп наиболее проблематичным явля- 
ется происхождение ихтиозавров. 

Кэрролл [Сагго|, 1981] выводит завроптеригий 
от верхнепермских водных эозухий типа Саи @о- 
5аитиз, известных с Мадагаскара. Этот маленький 
ящер длиной всего 60 см с удлиненной шеей и хво- 
стом ужеутратил нижнюю височную дугу (рис. [Х- 
1). Как у специализированных лепидозавроморф 
изавроптегий, заднелобная кость у клаудиозавра 
входила в край верхнего височного окна, небо у него 
было закрытого типа без межптеригоидной ямы, 
но базиптеригоидное сочленение сохраняло под- 
вижность и имелись направленные вперед и нару- 
жу поперечные птеригоидные отростки, а накраю 
неба сохранялись очень узкие рудиментарные под- 
глазничные отверстия. Кости неба, за исключени- 
ем эктоптеригоидов, покрыты шагренью мелких 
зубов, развитых и на парасфеноидном ростре. Но- 
совые кости развиты нормально, но спереди между 
ними вклинивались срединные отростки премак- 
силл. Теменное отверстие большое. В отличие от 
настоящих завроптеригий клаудиозавр имел боль- 
шую грудину, которая оставалась хрящевой. Туло- 
вищные ребра одноголовчатые, гастралии хорошо 
развиты. Имелись удлиненные парные конечнос- 
ти плавательного типа с удлиненными автоподия- 
ми. В отличие от примитивных завроптеригий (но- 
тозавров) особенно мощными были задние конеч- 
ности. Тазовый пояс пластинчатый, без тироидной 
вырезки между седалищной и лонной костями. Кэр- 


ролл считал возможным относить С1аифозаитиз 
непосредственно к завроптеригиям в качестве от- 
ряда 1асегбае зе 1$ [Саггой, 1987]. Конечно, клауди- 
озавр по учитываемым признакам похож на воз- 
можного предка завроптеригий, но осторожнее 
было бы все-таки не относить эту форму непосред- 
ственно к завроптеригиям. Наличие задних конеч- 
ностей, намного сильнее развитых, чем передние, 
может указывать на особый путь эволюции клау- 
диозавра по сравнению с завроптеригиями. Отме- 
тим, что у многих эозавроптеригий задние конеч- 
ности были несколько длиннее передних, хотя ив 
меньшей степени, чем у Свифозаитиз. 

Настоящие завроптеригии появляются в ниж- 
нем триасе Западной Европы и Китая. К концу 
мела разнообразие завроптеригий сокращается, а 
в терминальном мелу они вымирают вместе с ди- 
нозаврами. Всего описано (вместе с возможными 
синонимами) до 80-85 родов завроптеригий. 

Кэрролл и Керри [Сагго|, Сигие, 1991] считают 
наиболее уникальной апоморфией завроптеригий 
конфигурацию плечевого пояса, в котором лопат- 
ки расположены поверхностно по отношению к 
ключицам, а не наоборот, как у других тетрапод. 
Ключицы и межключица расположены на пере- 
днем крае плечевого пояса впереди и вентральнее 
лопаток, причем задний отросток межключицы 
обычно сильно укорочен. Коракоиды массивные, 
расположены позади лопаток и отделены от клю- 
чиц обширным окном. Обычно коракоиды объеди- 
нены протяженным симфизом (рис. [Х-2), не вы- 
раженным только у немногих примитивных форм 
(нпахиплеврозавр Кесйоизаитиз, нотозавр 5#то- 
5аитиз). Эта апоморфия в строении плечевого по- 
яса считается уникальной (Сагтой, СазКИ, 1991). 

Для завроптеригий в целом характерен также че- 
реп лишь с одним верхним височным окном, удли- 
ненная шея и мощные парные конечности с удлинен- 
ными автоподиями, зачастую с гиперфалангией. При 
плавании важную роль выполняют как передние, так 
и задние конечности. Череп акинетический. Небо 
обычно закрытого типа, но у прогрессивных плезио- 
завров может иметься маленькая межптеригоидная 
яма. Кэрролл [Сагго!, 1987] допускает, что в этом 
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Рис. [Х-1. Саифозаигиз. 
а - скелет; череп: б — сверху, в — снизу, г — сбоку. Верхняя пермь Мадагаскара (по: [Кэрролл, 1993] 
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Рис. [Х-2. Плечевой пояс примитивной завроптери- 

гии Распуеитозаити$ (=МеизЯсозаитиз) едватая 

СогпаПа снизу, Средний триас Швейцарии (по: [Кэр- 
ролл, 1993], из: [СаггоЙ, Саз Ш, 1985]) 


случае можно говорить о реверсии по сравнению 
с древними эозавроптеригиями. 

Носовые кости обычно разделены срединными 
отростками премаксилл и редуцированы, обычно 
они развиты только на задне-внутреннем крае ноз- 
дри. Нормально развитые носовые кости сохраня- 
ются только у некоторых пахиплеврозавров 
(Апатозаиги$, асшозаитиз) и у Сотозаигиз из цима- 
тозавров. Лобные и теменные кости обычно непар- 
ные. Таблитчатые, заднетеменные и надвисочное 


кости исчезают. Небо без зубов. Позвонки слегка 
амфицельные или платицельные. 

Менее тривиальные апоморфии приводит Рип- 
пель [Керре|, 19984]. Он указывает на латераль- 
ную направленность базиокципитальных бугров 
кзадне-внутреннему основанию птеригоидов и на 
развитие в позвоночнике зигосфенов и зигантров. 
Основания невральных дуг прикрепляются к <ба- 
бочкообразным» расширениям нателах позвонков. 
Вентральные отделы поясов конечностей у завроп- 
теригий сильно расширялись, особенно в плечевом 
поясе, где нижние выросты лопаток и ключиц об- 
разовывали полную дугу впереди коракоидов. Эта 
дуга могла соединяться с коракоидами срединным 
выростом лопаток. Лопатка сужена перед глено- 
идной областью. Ключица с антеролатеральным 
расширенным углом. Плечевая кость с энтэпикон- 
дилярным отверстием. В стопе три тарзальных 
окостенения. Апоморфные признаки завроптери- 
гий, выделенные Риппелем [Юерре!, 1988], частич- 
но базируются на вышедшей ранее работе Зюса 
[Зиез, 1987]. 

Кун-Шнидер [Кибп-бсрлудет, 19625, 1967] пред- 
положил, что завроптеригии происходят от при- 
митивных диапсидных рептилий, вторично утра- 
тивших нижнюю височную дугу. На месте нижнего 
височного окна у примитивных завроптеригий 
(как у пахиплеврозавров, так и у нотозавров) име- 
ется открытая снизу вырезка. Хотя Ромеру [Котет, 
1971] эта идея показалась неудачной, Кэрролл 
[Саггой, 1981] энергично поддержал ее, базируясь 
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Рис. [Х-3. Расбуреитозаигиз (= МеизНсозаитиз) едватая СотпаПа, 1854. Скелет. Средний триас Швейца- 
рии (по: [Кэрролл, 1993], из: [СаггоЦ, Саз Ш, 1985]) 


на открытии в верхней перми Мадагаскара при- 
митивпого полуводного диапсида С1аифозаитиз, а 
также на отсутствии у завроптеригий определен- 
ных апоморфий, которые бы противоречили этой 
гипотезе [Сагго, Сигие, 1991]. Вскоре эта гипоте- 
за стала основной во взглядах на происхождение 
завроптеригий [Таиги, 1991; Верре|, Стопо\з 1, 
1981; Влерре|, 19945, 2000а]. Но Д. Браун [Вго\л, 
1981, 1994] предпочитает возводить завроптеригий 
вособый подкласс. 

Завроптеригии были по-преимуществу рыбояд- 
ными рептилиями, жившими в лагунах и прибреж- 
ной зоне морей. Скорее всего примитивные завроп- 
теригии (пахиплеврозавры и потозавры) не окон- 
чательно порывали связь с сушей. В отличие от 
ихтиозавров, у завроптеригий в теле взрослых осо- 
бей никогда не находили эмбрионов. Но паходка 
недавно двух поздних эмбрионов нотозавров 
Меизисозаитиз реуеп [Зап4ет, 1988] и Кесйоизаитиу 
ри [Зерре|, 1999Ъ], которые имсли в длину около 5 
см и отличались необычной крупноголовостью, 
позволяет предполагать, что во всяком случае не- 
которые завроптеригии были яйцеживородящими 
[В ерре|, 1999Ъ]. Совсем недавно обнаружены так- 
же возможные поздние эмбрионы нотозавра 
Гапозаиги [Вепезбо еба|., 2003]. 

Как правило, завроптеригии были рыбоядны- 
ми, но крупные плиозавры могли охотиться и на 
морских ящеров. 

Эозавроптеригии (пахиплеврозавры и ното- 
завры). Примитивные завроптеригии традицион- 
но выделялись в подотряд или отряд МоПозаипа, 
но Х. Санц [Зап2, 1980], К. Чанц ['Т5сВапя, 1989] и 
Риппель [ ерре|, 19945, 20002] выделили из ното- 
завров в особую группу пахиплеврозавров ( РасБу- 
реигозаиа), которых они сочли базальными зав- 
роптеригиями. Предшественниками этих авторов 
были Ф. Нопча [Морсса, 1928], Б. Пейер [Реует, 1932, 
1934] и Хюне [Ниепе, 1956], которые первыми ука- 
зали на обособленное положение пахиплеврозаврид 
среди эозавроптеригий. Пахиплеврозавры характе- 
ризуются, в частности, укороченной предглазнич- 
ной частью черепа и отсутствием премаксиллярных 
имаксиллярных клыков. Туловищные позвонки и 
ребра пахиплеврозавров пахиостозно измененные, 
что зачастую наблюдается у рептилий на первых 
стадиях перехода к морскому образу жизни. 


У эозавроптеригий в расширенном объеме Рип- 
пеля парные конечности менее похожи на ласты 
более поздних завроптеригий. При плавании они 
использовали изгибы тела и, особенно, удлинен- 
ного хвоста (рис. [Х-3) и немогли так быстро пла- 
вать, как юрские и меловые плиозавры. Передние 
конечности были хорошо развиты и активно ис- 
пользовались при плавании. На месте нижнего 
височного окна в черепе у нотозавров сохраняется 
открытая снизу вырезка. Но в отношении призна- 
ка закрытости неба эозавроптеригии были более 
специализированы, чем более поздние завроптери- 
гии, образующие отряд Р!езюзаита. У них межпте- 
ригоидная яма полностью исчезала, а птеригоиды 
смыкались по заднему краю непосредственно пе- 
ред Баз1оссарцае. Кроме того, у эозавроптеригий 
отсутствовали поперечные отростки и поперечные 
фланги птеригоидов (рис. [Х-4). 

Менее уникальны наличие у пахиплеврозавров 
ушной вырезки по заднему краю диадгаеит, тон- 
кая палочковидная слуховая косточка (з(арез), ис- 
чезновение небных зубов, утрата поперечных флан- 
гов птеригоидов, текодонтное прикрепление челю- 
стных зубов, заднее положение ноздрей, редукция 
или полная утрата слезных костей, утрата нижней 
височной дуги, не сопровождающаяся, однако, раз- 
витием стрептостилии, хорошее развитие ретро- 
артикулярного отростка нижней челюсти. Эти 
признаки встречаются у многих других рептилий. 
Из других черепных признаков Риппель [ В1ерре|, 
1999Ъ] отмечает также отсутствие переднего отро- 
стка дцадгаоавайе и массивность затылка с выс- 
тупающими горизонтально выростами зиргаосс1- 
рае и редуцированными задневисочными окнами. 

В посткрании Кэрролл и Керри отмечают от- 
носительную платицельность (нотозавриды) или 
неглубокую амфицельность тел позвонков (осталь- 
ные завроптеригии), которые никогда не бывают 
нотохордальными, утрату интерцентров, сохране- 
ние швов между невральными дугами и телами 
позвонков, удлиненность шеи по крайней мере до 
17 позвонков, наличие в крестце трех-—пяти позвон- 
ков, отсутствие передних отростков на шейных реб- 
рах, одноголовчатость туловищных ребер. Отме- 
тим, что у пахиплеврозавра Кесйоизаитиз число 
крестцовых позвонков уменьшено до одного-двух 
ПЧеррей, Г4п, 1995]. Между невральными дугами 
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развиты дополнительные сочленения типа зигос- 
фенального непарного выступа на заднем крае не- 
вральных дуг и сочленовной ямки -— зигантра — на 
их переднем крае. Кости конечностей отличаются 
несовершенным окостенением сочленовных повер- 
хностей и укороченностью эпиподиев. Для плечево- 
го пояса характерны утрата клейтрума, налегание 
ключиц на вентральные отделы лопаток, поверх- 
ностное положение межключицы но отношению к 
ключицам. Тазовый пояс с хорошо развитыми ти- 
роидными вырезками, листок подвздошной кости 
не расширен. Риппель указывает также на объеди- 
нение расширенных вентрально ключиц средин- 
ным швом, суженность коракоидов посередине, ав 
бедрах — редукцию внутреннего трохантера и ин- 
тертрохантерной впадины. 

Эозавроптеригии появляются в верхах нижнего 
триаса Китая (Квапаязаитиз) и Вайоминга, СПА 
( Сотозаитиз), но распространены преимущественно 
всреднем и верхнем триасе Западной Европы. Ред- 
кие остатки эозавроптеригий известны также из 
Азиатского Присредиземноморья и из среднего три- 
аса Китая и Японии. В нижнем триасе Западной 
Европы найдены только сомнительные фрагменты. 
Обычно эозавроптеригии имели размеры от полу- 
метра до 4—4,5 м, остатки более мелких форм при- 
надлежат, как правило, ювенильным особям. Всего 
описано около 25 родов эозавроптеригий. 
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Рис. [Х-4. Расрур{еитозаитиз (= МеизИсозаитиз) 
еашатая СогпаНа. 

Череп: а — сбоку, б — сверху, в — снизу. Средний 
триас Швейцарии (по: [ Кэрролл, 1993]) 


Эозавроптеригий разделяют на две основные 
группы - Расвуреигозаина и Мо озаина. Особо 
находятся среди древних завроптеригий верхнет- 
риасовые Р!фо5аима, занимающие промежуточ- 
ное положение между нотозаврами и высшими 
завроптеригиями — плезиозаврами (Р|ез!озаипа). 

Пахиплеврозавры — сравнительно мелкие 
формы длиной около метра или даже меньше, с 
пахиостозно утолщеными туловищными позвон- 
ками и ребрами. Они известны только по шести 
родам из среднего триаса Западной Европы и 
Китая (Напозаити; и Кесроизаитиз). У западно- 
европейских представителей и Напозаигиз височ- 
ное окно обычно очень небольшое и короткое 
[Запаег, 1989; Васрре|, 2000], но у Расв//озаитиз 
из среднего триаса Западной Европы и мини- 
атюрного Кесйоизаитиз из среднего триаса Ки- 
тая височное окно соизмеримо по размерам с 
глазницей. Теменные кости у пахиплеврозавров 
сравнительно широкие, без теменного гребня. 
Пахиплеврозавры имеют также хорошо выра- 
женную ушную вырезку по заднему краю дпаага- 

бит. Кесйоизаитиз отличается от западноевропей- 
ских пахиплеврозаврид также значителы той редук- 
цией носовых костей, не выступающих за задний 
край разделяющего их срединного отростка пре- 
максилл [Зап4ег, 1989; Ферре, 1998Ъ]. 

Неподразделенность носовых костей отличает 
типичных пахиплеврозаврид от нотозавров, но 
другой китайский пахиплеврозаврид — Напозаити, 
длинные носовые кости у которого почти целиком 
разделены восходящими отростками премаксилл, 
в какой-то степени также отличается от западно- 
европейских пахиплеврозавров. Отметим, что пер- 
воначально Напозаигиз был причислен к талатто- 
заврам [Уоипя, 1972], а Кун-Шнидер [Кавп- 
Зсрпу4ег, 1959] вначале отрицал принадлежность 
к пахиплеврозарам и Кесйоизаитиз. 

Из других отличий пахиплеврозавров Риппель 
указывает также на отсутствиеу них эктоптериго- 
идов [Еерре|, 1998Ъ], хотя эти кости указывались 
другими авторами [Саггой, СазК1, 1985], и наин- 
дивидуально встречающееся у Кесйоизаитиз умень- 
шение числа крестцовых позвонков с трех до двух 
или даже одного. У других пахиплеврозавров кре- 
стцовых позвонков три, причем дистальные кон- 
цы крестцовых ребер у них не расширены, а под- 
вздошная кость очень узкая. Слабость подвздош- 
но-крестцового сочленения вообще характерна для 
завроитеригий, но несмотря на это число крестцо- 
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вых позвонков у нотозавров может возрастать до 
пяти или даже шести [Котлег, 1956]. Причины тако- 
го увеличения остаются неясными. Кесйоизаитиз 
представлен в материале рядом возрастных ста- 
дий, длина наименьшей особи - 48 мм, с ростом 
размеры возрастают в семь раз [Тлп, Клерре|, 1998]. 
Шея у Кесйоизаитиз удлиненная, в ней 25—26 по- 
звонков. Передние конечности массивнее задних. 
Слегка выражена гиперфалангия. Пахиплеврозав- 
ридам, по-видимому, свойствен половой димор- 
физм в строении плечевой кости: у предполагае- 
мых самцов плечо массивнее и снабжено отчетли- 
выми мышечными гребнями. 

Интересно устроены зубы у западноевропейс- 
кого Апагизаигиз петреюадотвиз. Они имеют коничес- 
кую коронку, обособленную от корня резко выра- 
женным сужением. Передние зубы значительно 
удлинены [ерре|, Глп, 1995]. 

Теперь, пожалуй, общепризнано, что пахиплев- 
розавры морфологически примитивнее, чем соб- 
ственно нотозавры. Они сохраняют постквадрат- 
ную ушную вырезку, обычную для диапсид, более 
широкие теменные кости и более длинные носовые 
кости, обычно контактирующие другс другом, шея 
относительно короткая. Но среди китайских пахип- 


Рис. [Х-5. Мофозаитиз. а, 6 — М. ртосегиз 
Эсргоедег. Череп: а — сверху, б — снизу; в - М. 
тай; Мьпзхег, 1834. Плечевой пояс. г, д- № 
таа Зспгоеаег. г — передняя, д — задняя конеч- 
ности; е — М. тина; Мьлуег, 1834. Череп с 
реконструироваными челюстными аддуктора- 
ми (а-д- по: [Татаринов, 1964], а, б,г,д- из: 
[АгваБег, 1924], в — из [Нчепе, 1952]; е - по: 
[ерре|, 2000]) 


леврозавров, выделяемых Риппелем [ ер- 
ре|, 20002] в сестринскую группу по отноше- 
нию к западноевропейским пахиплеврозав- 
рам, у Кесрои-заитиз носовые кости развиты, 
как у нотозавров. Они короткие и между ними 
вклиниваются восходящие отростки премак- 
силл, контактирующие с лобными костями. 
Это указывает на большую сложность фило- 
гении пахиплеврозавров, чем обычно счита- 
ется. Под вопросом остается сохранениеу па- 
хиплеврозавров эктоптеригоидов. Недавно 
видовой состав пахиплеврозавров, большин- 
ство представителей которых было описано 
более 60 лет назад, в корнеревизовано О. Рип- 
пелем [Е4ерре!|, 20002]. 

Нотозавры — более крупные ящеры, чем 
пахинлеврозавры. Они имеют несколько уд- 
линенный заглазничный отдел черепа, ску- 
ловая кость у них входит в переднее основа- 
ние височной дуги, теменные кости резко су- 
жены (рис. [Х-5), что приближает нотозавров к 
высшим завроптеригиям. Зубы крупнее, чем у па- 
хиплеврозавров; зачастую у нотозавров развива- 
ются клыковидные зубы. Задний край ападгабат 
прямой. Дорсальный отросток эпиптеригоида ши- 
рокий. Зиргаапешаге с развитым наружным флан- 
гом для прикрепления поверхностного челюстного 
аддуктора. Зубной ряд удлинен до уровня передне- 
го края височного окна. Нозвонки платицельные, 
шея в целом длиннее, чем у пахиплеврозавров. У 
молодых особей нотозаврида Гапозаитиз может на- 
блюдаться пахиостоз позвонков, придающий им 
сходство с пахиплеврозавридами [ЕВ лерре!|, 1998]. 
Задний отросток подвздошной кости не выступаст 
за уровень края вертлужной впадины, вентраль- 
ный край лонной кости вогнутый. Энтэпиконди- 
лярное отверстие незамкнутое. Астрагал с прокси- 
мальной вогнутостью. Медиальный элемент 
брюшного ребра может иметь вильчатый лате- 
ральный отросток. Указание на сохранение у но- 
тозаврида Гапозаитиз зубов на птеригоиде [ АгБа- 
Бег, 1924] не подтвердилось. 

Самый ранний нотозавр Гайозаитиз биг про- 
исходит из нижнетриасового пограничного битум- 
ного горизонта Швейцарии [ерре|, 1998с]. Всего 
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из Западной Европы описано четыре рода ното- 
завров; 15 видов относятся к полиморфным родам 
Мофозаитиз и Гапозаигиз. Типичные нотозавры из- 
вестны только из среднего и нижней части верхне- 
го триаса Западной Европы и Ближнего Востока. 
Самое обособленное положение из нотозавров име- 
ет 5#тозаигиз из среднего триаса Западной Евро- 
пы, который выделен Риппелем [Е лерре|, 2000а| в 
особое подсемейство. Уникальность 5йпозаитиз при- 
дает Т-образная форма межключицы, мордау него 
сравнительно широкая и короткая, ее предносовое 
сужение не выражено [Ниепе, 1952], теменные кос- 
ти сравнительно широкие, но срастаются с возрас- 
том. В отличие от других нотозавров, зубы у 
&1тозаитиз тесно расположенные, клыковидные 
зубы не развиты. Подвздошная кость узкая. У ос- 
тальных нотозаврид морда обособлена явственно 
выраженным предноздревым сужением и зубы на 
ней превращены в разреженно расположенные 
клыки. Нижние клыковидные зубы, как у крокоди- 
лов, могут быть расположены кнаружи от верхних 
(рис. [Х-6). 

Из среднего триаса Китая по материалам пло- 
хой сохранности описано еще два рода вероятных 
нотозаврид: 5Меулазаитиз и бЗапстаозаитиз. Эти 
формы, возможно, близки к № йо5аитиз [ Керре|, 
1999а, 2000а]. У бапсаозаитих можно отметить 
широкую заглазничную дугу и наличие на уровне 
ноздри клыковидного изогнутого зуба. У 5апс#- 
аозаитиз на подвздошной кости не развит преаце- 
табулярный отросток. Недавно из среднего триаса 


Рис. ГХ-6. 5йпозаитиз ваШат Н. Меуег, 1842. 

Череп: а — сверху, б — снизу, в — сбоку. Средний 
триас Западной Европы (по: [Татаринов, 19644], 
из: [Ниепе, 1903] ) 


Китая (провинция Гуйчжоу) описан новый 
вид лариозавра Гайозаитиз атвиеня5 [4 её 
а|., 2002Ъ]. Ранее этот род встречался только 
в Западной Европе. 

Несмотря на некоторую морфологичес- 
кую примитивность пахиплеврозаврид, яс- 
ных филогенетических связей между семей- 
ствами эозавроптеригий не прослеживает- 
ся. Чанц [Тзсрапи, 1989] и Риппель [ Ферре, 
2000а] противопоставляют пахиплеврозав- 
ров всем остальных завроптеригиям, разде- 
ляемым ими на нотозавров и подотряд 
Еизаигор*егу а, в которых включают пле- 
зиозавров и плиозавров. Но китайские па- 
хиплеврозавры, особенно Кесйоизаитиз, от- 
личающиеся маленькими носовыми костями, 
возможно, более тесно связаны с нотозаври- 
дами. Во всяком случае типичные пахинлев- 
розавриды утратили эктоптеригоиды, со- 
храняющиеся у обычных завроптеригий 
[ВЛерре|, 1998]. Нетолько для типичных западно- 
европейских пахиплеврозавров типа Дасй/озаигиз, 
а иногда даже для №оо5аитиз указывают на про- 
тяженный срединный контакт между носовыми 
костями [Зиез, Сагго|, 1985; Зспи[#е, 1970]. 

Пистозавры (Р1з$озаима). Эта малоизучепная 
группа известна по шести-семи родам, в большин- 
стве описанным по очень неполным остаткам. Че- 
реп лучше других известен у Сотозаигиз [Зкогтз, 1991; 
Еерре!, 19984] из верхов нижнего триаса западной 
части СТА (Вайоминг), а также у Сутаюзаитих 
[ерре|, 1997, 1999с; Керре|!, \егпеБитв, 1998] и 
Разозаитиз [В1ерре|, 20002] из среднего триаса За- 
падной Европы. Из верхов нижнего триаса по фраг- 
ментарным остаткам описапо еще два рода - 
Тапасозаитиз из Донской Луки России [Сенников, 
2001] иАиви$азаитиз из Невады, США [Зап4егева1,, 
1997]. Наконец, также по фрагментарным остаткам 
из Китая описано еще два рода, условно отнесенные 
кпистозаврам: Кванвязаигиз из верхов нижнего три- 
аса или среднего триаса и СШисйета из среднего 
триаса [ерреё|, 1999а, 2000а]. Пистозавры ставят 
много проблем - как в связи с их предполагаемыми 
филогепетическими связами с плезиозаврами, так и 
в силу их географического распространения: они 
попали на Запад СПА, возможно, через Тихий океан 
[В ерре|, 1999Ъ, 2000]. Нельзя не отметить также, что 
пистозавры — единственная группа завроптеригий, 
достоверно известная уже внижнем триасе. 

Пистозавры обладают удлиненным рылом, а 
Сотозаигиз — также сравнительно хорошо развитыми 
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Рис. [Х-8. Р/5обаигиз стапааениз Меуег, 1839. 
Череп: а — сверху, б — снизу. Средний триас Западной 
Европы (по: [Новожилов, 1964], из: [ АгфаБег, 1924] 


носовыми костями, контактирующими с лобными 
ив передней части соприкасающимися по средин- 
ной линии [ ерре!, 19984]. Теменные кости очень 
узкие, исключение — Сотозаитиз. Лобные кости у 
пистозавров образуют задне-боковые отростки, 
выходящие в край височных окон; из нотозавров 
эта особенность присуща только Сегттапозаитис. 
Имеются небольшие поперечные отростки птери- 
гоидов с поперечными флангами [ Черре|, 2000а]. 
Отобычных нотозавров Р!5бозаитиз (рис. [Х-7, рис. 
[Х-8) и Сотозаитиз (но не Сутаю5аигиз) отличают- 
ся также сохранением межитеригоидной ямы. На 
затылке у пистозавров сохраняются хорошо раз- 
витые задневисочные окна [Е ерре!, 1998Ъ]. 
Скуловая кость расположена позади глазницы 
ивходит вее задний край. Квадратноскуловая кость 
исчезает. Здиатпозит с ямкой для сочленения с кон- 
цом парокципитального отростка и для ачадга ит. 
Теменные кости с возрастом срастаются. Челюст- 
ное сочленение расположено намного позади заты- 
лочного. Зубы редко расположенные, у Сутаозаитиу 


и Рис. [Х-7. Рзюозаитиз етапдаеиз 
—`—==  Меуег, 1839. Скелет (по: [Кэрролл, 
1993], из: [Ниепе, 1948]) 


премаксиллярные, и передние нижнечелюстные 
зубы превращены в выступающие вперед клыки. 
Позвонки слегка амфицельные, крестцовых позвон- 
ков три, крестцовые ребра на конце расширены. 
Некоторые вариации в морфологии пистозав- 
ров вызывают сомнения в единстве этой групны. 
Сутаюзаитиз, например, как и нотозавры, но в от- 
личие от Р/зюзаигиз и Сотозаитиз не имеет межите- 
ригоидной ямы. Но комплекс затылочных и ушных 
костей у Сутаюзаигиз обладал метакинетической 
подвижностью, а гипофизарная яма в базисфенои- 
де была разделена вертикальной перегородкой 
[Ферре|, \егпеБигя, 1998]. Подобная перегородка 
отмечена у горгонопса бисйовотвоп, где она связа- 
на, возможно, с внедрением в гипофизарную яму 
ретракторных мышц глаза |[Татаринов, 2000]. 
Сходная картина наблюдается также у варанов, но 
перегородка в гипофизарной яме у них соедини- 
тельнотканная [Здуе-Зцаегрегев, 1946]. 
Пистозавров обычно сближали с нотозаврами, 
но кроме триасового возраста мало что объединя- 
етэти группы. Сохранение у РЕбюзаитиз и Сотозаити$ 
задневисочных окон, межптеригоидной ямы, ау 
Сотозаитиз также длинных носовых костей, соеди- 
ненных срединным швом, может указывать на не- 
зависимую эволюцию пистозавров и высших зав- 
роптеригий от нотозавров. Морда у пистозавров 
гораздо более длинная, чем у нотозавров. Некото- 
рые авторы предпочитают относить пистозавров 
квысшим завроптеригиям -— плезиозаврам [Котег, 
1945, 1956; Нчепе, 1952, 1956; Зап-Зеше, 1955; Та- 
таринов, 1964а; Новожилов, 1964; Керре|, 2000]. 
Велики и другие различия между отдельными 
родами пистозавров. У Сутаюзаитих не развита 
межитеригоидная яма. Уникальны для пистозав- 
ров и вцелом для завроптеригий большие носовые 
кости, характерные для Сотозаитиз, с протяженным 
срединным контактом. Разделяющий их средин- 
ный отросток премаксилл у корозавра не развит 
[З%оггз, 1991]. У Сутаюзаитиз и Ряозаити; чешуй- 
чатые кости соединяются позади теменных. Гене- 
тическое единство пистозавров небезусловно. 
Пистозавров подразделяют на два семейства — 
Сутахозаииае ( Сутагозаигиз, Сотозаигиз и Тапа50- 
5аитгиз) и РзбозаиЧае (Апвизазаитиз и Ряозаитиз). 
Положение в системе китайских родов остается 
неопределенным. 
Эрика Хюне [Нчепе Е. 1944] первая объедини- 
ла пистозаврид с циматозавридами и выделила эту 
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Рис. ГХ-9. Слургосещи; охотепя5 (РЫИПрз), 1871. Верхняя юра Западной Европы 
(по: [Новожилов, 1964], из: [Ап4геууз, 1910]) 


группу в качестве вероятных предков высших зав- 
роптеригий - плезиозавров. Она включила в Ци- 
матозаврид также род Сегтапозаитиз — нотозавра 
с суженной (впереди ноздрей) мордой, у которого 
задне-боковые отростки лобных костей, как у 
Сутатозаитиз, входят в передний край височного 
окна. Современная классификация пистозавров 
разработана сравнительно недавно [5ап2, 1983; 
ЕВерре|, 2000а]. Но многие вопросы филогенети- 
ческой истории триасовых завроптеригий по-пре- 
жнему остаются неразработанными. 
Плезиозавры и плиозавры (Рез1озаина). Эти 
групны высших завроптеригий объединяются в 
отряд или подотряд Р!ез1озаийа. Они появляются 
в юре и достигают наибольшего разнообразия в 
юре и мелу Западной Европы и Северной Амери- 
ки, хотя известны также и в Восточной Европе, 
Азии, Южной Америке и Австралии. Они имели 
укороченный хвост и благодаря развитию мощных 
брюшных ребер — малоподвижное туловище. В 
типичных случаях брюшные ребра покрывали все 
брюхо между плечевым и тазовым поясами (рис. 
ГХ-9). Необычность телосложения плезиозавров 
дало основание Д. Сили [Зеёеу, 1892] сравнивать 
этих морских ящеров «со змеей, продетой сквозь 
панцирь черепахи». Плавали плезиозавры с помо- 
щью обеих парных конечностей, практически не 
используя боковых изгибов тела. Полагают, что по 
крайней мере наиболее подвижные плезиозавры 
использовали при плавании одновременные вер- 
тикальные взмахи обеими парами конечностей, 
хотя задние конечности могли служить больше в 
качестве рулей. Такой способ плавания образно 
называют «подводным полетом» [Таго, 1960; ].А. 
ВоЫпзоп, 1975]. Такой способ плавания привел к 
разрастанию вентральных отделов поясов конеч- 
ностей. Но высказывают и сомнения в осуществи- 
мости такого способа плавания ['ТагзЦапо, К1ез$, 
1966]. Плезиозавры обычно имели в длину более 3 
м, но в отдельных случаях они достигали длины 
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15—16 м. Изредка плезиозавры встречались и в 
пресных водоемах [Забо еёа|., 2003]. 

Кэрролл, Керри [Саггой, Сигпе, 1991] и Д. Бра- 
ун [ Вго\’п, 1981], основываясь на изучении более 
примитивных юрских плезиозавров, выделяют для 
них следующие апоморфии: утрата носовых кос- 
тей и 5(арез, связь парокципитальных отростков с 
щечной областью крыши черепа, утрата попереч- 
ных флангов птеригоидов, низкое положение че- 
люстного сочленения (ниже положения нижнече- 
люстного зубного ряда), мощный ретроартикуляр- 
ный отросток, текодонтное прикрепление зубов, 
платицельность позвонков, сильное удлинение 
поперечных отростков туловищных позвонков и 
обычно три-четыре крестцовых позвонка. В конеч- 
ностях отмечается ластовидная форма, сильное 
укорочение эпиподиев, сильное расширение вент- 
ральных отделов плечевого (особенно, коракоидов) 
и тазового поясов, тенденция кобъединению лопа- 
ток в вентральном симфизе, потеря сочленения 
подвздошной кости с лонной и хорошее развитие 
тироидного отверстия. Дополнительно следует от- 
метить постепенно возрастающую высоту черепа, 
сохранение межптеригоидной ямы, срединный кон- 
такт чешуйчатых костей позади теменных, возрас- 
тание величины задневисочных окон и полное от- 
сутствие характерной для нотозавров вырсзки в 
области нижнего височного окна. Эта вырезка у 
плезиозавров занята очень широким передним отро- 
стком запатозит, что отчасти придает плезиозаврам 
некоторое сходство с плакодонтами. Гиперфалангия 
уплезиозавров выражена обычно отчетливо. 

Несмотря на безусловную примитивность но- 
тозавров, их трудно считать непосредственными 
предками плезиозавров уже хотя бы в силу боль- 
шей специализации их неба, в котором у нотозав- 
ров утрачена межитеригоидная яма, а птеригои- 
ды, смыкаясь по срединной линии, разрастаются 
до области Базоссариае. Но относительно длин- 
номордые пистозавры, так же как и плезиозавры, 


обладающие задневисочными окнами, морфологи- 
чески ближе стоят к возможным предкам плезио- 
завров. Среди трех основных родов пистозавров 
Сотозаитиз и РА5юзаигиз сохраняют межитеригоид- 
ную яму, а Р5озаитиз (как и Сутаюзаитиз) сохра- 
няетредуцированные носовые кости. У РЕ озаитиз, 
кроме того, очень редуцированные носовые кости 
теряют связь с ноздрями, располагаясь на уровне 
переднего края глазниц. Г, Сторрс [$&огг$, 1991] из 
форм, относимых другими авторами к пистозав- 
рам, выделяет особо только Р/зозаитиз, которого он 
включает непосредственно в плезиозавров. Базис- 
феноид у типичных плезиозавров неполно окосте- 
невает, и его базальные отростки обычно не выра- 
жены [О’Кеее, 2001]. Всего насчитывается около 
45 родов плезиозавров. 

Плезиозавров обычно разделяют на две груп- 
пы: сравнительно короткошеих и крупноголовых 
плиозавров (РНозаиго!Деа, или Вгасцудега) и на 
длинношеих и мелкоголовых собственно плезиозав- 
ров (Р]езозаиго!4еа, или ОоНсрВоде!га), но в после- 
днее время все чаще приходят к выводу о параллель- 
ном происхождении семейств плиозавров. В част- 
ности, короткошеих плезиозавров Ро[усобуЙЧае 
сейчас склонны рассматривать как базальных 
представителей ОоЙсводега [О’Кее, 2001, 2004; 
Вагаес ег а|., 20035]. 

У длинношеих плезиозавров в прежнем смысле 
слова число шейных позвонков колеблется от 22 до 
76. Лопатка с сильно развитым вентральным от- 
ростком, обычно соединяющимся в срединном сим- 
физе, отверстие между лопатками и коракоидами 
обычно подразделяется срединным отростком ко- 
ракоидов. У примитивного плезиозавра Стурю- 
саиз процесс образования вентрального лопаточ- 
ного симфиза и подразделение окна между лопат- 
ками и коракоидами прослеживается в онтогенезе 
на стадиях роста [Ап4ге\уз, 1895]. Межключица 
зачастую редуцируется, иногда утрачиваются и 
ключицы (Мигепозаигиз, РстоСе4и5). Главная мас- 
саюрских длинношеих плезиозавров объединяет- 
ся в семейство Р!езозаиае и Сгуросе11Чае, ха- 
рактеризующихся, в частности, чередущимися по 
длине острыми зубами (рис. [Х-10, рис. [Х-11), но 
весьма вариабильных по строению плечевого пояса. 
Коракоиды могут не соединяться по срединной ли- 
нии с лопатками, но у некоторых соединение кора- 
кидов с лопатками очень широкое. Характерной чер- 
той криптоклидид является вертикальная ориента- 
ция и короткость скуловой кости, задний край 
которой широко открывается внижнюю височную 
вырезку [Вто\уп, 1994]. 

Самые длинношеие плезиозавры образуют ха- 
рактерное для мела семейство Е!азтозаиЧае (рис. 
[Х-12), распространенное преимущественно в Се- 
верной Америке, а также в Западной Европе, Юж- 


Рис, 1Х-10. Р/езозаитих Бтаспуретулиз Ниепе, 1923. 
Череп сбоку. Нижняя юра Западной Европы 
(по: [Новожилов, 1964], из: [Ниепе, 1956] 


Рис. [Х-11. Черепа: а — криптоклидида Тасе4и$ 

5е@еу1 Апдте\, 1909 (верхняя юра Англии); б — пле- 

зиозаврида Р/езюзаитиз фтаспуметиуяиз Ниепе, 1923 

(лейас Германии); в — эласмозаврида Еазтозаитиз 

тотгат У7еПез, 1952 (верхний мел США) (по: 
[Вто\п, 1994] ) 


ной Америке и, возможно, также и в Антарктиде 
[Сазрагии еба]., 2003]. У них скуловая кость ориен- 
тирована продольно и сзади итироко соединяется 
со з4иатозит (см. рис. 1Х-11, в). Примитивные 
эласмозавриды известны уже из нижней юры 
Франции - это Оссйапозаитиз, обладающий лопа- 
тообразно уплощенными премаксиллами и 43 шей- 
ными позвонками. На кладограмме Оссйапозаитиз 
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Рис. [Х-12. Нудтойетозаитиз Шехапагае УМеПез, 1952. 
Реконструкция. Верхний мел (маастрихт) Северной 
Америки (по: [Новожилов, 1964], из: [МеЦез, 1952] 


Рис. 1Х-13. Пор{еито4оп тозяси5 
(Моуооту), 1948. Череп. Верхняя юра Рос- 
сии, Чувашия (по: [Новожилов, 1964]) 


Рис. ГХ-14. Типа- 
стотетит бетота- 
тит Ставш, 1882. Че- 
реп. Верхний мел Се- 
верной Америки (по: 
[Новожилов, 1964], 
из: [Наепе, 1956] ) 
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С ти , | И | ответвляется вместе с плезиозавридами Мто- 

| ИИ се4из и Митепозаитиз [Ваг4еф её а|., 1999]. У элас- 

мозаврид выражена тенденция к удлинению пере- 
дней части лопаток и к некоторой редукции корако- 
идов, что связывают с повышением изворотливости 
движений шеи при плавании | \Мабзоп, 1951]. Одним 
из наиболее крупных и длинношеих плезиозавров 
был эласмозавр (Е/азтозаитиз) из верхнего кампана 
и нижнего маастрихта Северной Америки, эта фор- 
ма иногда, по-видимому, встречалась не только в 
морях, но и в пресноводных озерах. Шея у эласмо- 
завра в 14 раз превышала по длине голову, число но- 
звонков в ней достигало 76. В челюстях часть зубов 
превращена в клыки. Эласмозавриды доживают 
до самого конца маастрихта и вымирают одно- 
временно с динозаврами. Ф. О’Киф [О’КееЁ, 
2001, 2004] считает короткошеих Ро[усобуЙ9ае 
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Рис. [Х-15. Ро - 
реусродоп пцеттирёиз 
Олег, 1841. Зуб в про- 
дольном разрезе. Верх- 
ний мел России (по: 
[Новожилов, 1964 |, из: 
[Киприянова, 1878]) 
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филогенетически более близкими к эласмозаври- 
дам, чем к собственно «плиозаврам». 

Плиозавры ( РНозаиго!аеа) отличаются крупной 
головой (до 3 м длины) и сравнительно короткой 
шеей (11-30 позвонков). Зубы у плиозавров раз- 
личные по длине, зачастую частично превращен- 
ные в клыки. Вентральные отделы поясов конеч- 
ностей очень расширены, особенно коракоиды. 
Восходящий отросток премаксилл вклинивается 
между лобными костями и может достигать темен- 
ных костей. Лопатки обычно не образуют вент- 
рального симфиза, но отверстия между ними и ко- 
ракоидами почти всегда замкнутые, причем в от- 
личие от длинношеих эласмозаврид у плиозавров 
наблюдается усиление коракоидов, срединные от- 
ростки которых соединяются с ключицами. Эти из- 
менения в плечевом поясе связывают с увеличением 
скорости плавания | М/абзоп, 1951]. Из семейства 
РПозалиае из России описаны юрские Рйозаития 
то5Яси; и Реопеизяе; ирзепяз [Новожилов, 1948]. 
Позднее Р. 121561515 был выделен в новый род 
бтопвИоктоарйиз [Новожилов, 1964]. 

Но по мнению Л. Халстида [На|$(еаа, 1971], 
Ббозаитиз тозясиз на основании укороченности ниж- 
нечелюстного симфиза относится к роду 
Глореитодоп. Ранее Халстид [Таго, 1960] отнес 
Реопеизве; (=ЗюпвНойтоарйиз) йЕ15еп515 к роду 
Рйозаитиз, который, по Новожилову, отличается су- 
женными теменными костями и длинными и узки- 
ми конечностями (рис. [Х-13). 


Наиболее примитивными плиозаврами О’Киф 
считает семейство КВота]еозаитЧае. По крайней 
мереу ТАаа5зойгасоп из этого семейства базисфе- 
ноид сравнительно хорошо окостеневает и сохра- 
няет базальные отростки. Хорошо известен и род 
Типасготегит из верхнего мела Северной Америки 
(рис. [Х-14). Взйатризаитиз из средней юры Ки- 
тая обитал в пресных водоемах [Забо ефа1., 2003]. 

Семейство Ро|усобуПЧае из верхнего мела Ев- 
ропы и Северной Америки распространено вплоть 
до верхнего кампана. Они отличаются от настоя- 
щих плиозавров наличием передней межптериго- 
идной ямы и массивными эпиптеригоидами. Мно- 
гие относящиеся к этому семейству роды отлича- 
ются крупноребристой складчатостью зубной 
эмали. Из России известны ребристоскладчатые 
формы - Роурёусйодоп (рис. [Х-15), Роисонии$ и 
описанный из сантона (верхний мел) новый не- 
большой длиннорылый род Сео’тлазаитиз [Очев, 
1976, 1977 |. У некоторых поликотилид отмечается 
вторичное уменьшение длины шеи. У Втасйаисйе- 
715 из верхнего кампана США имеется только де- 
сять шейных позвонков. Как и у некоторых других 
поликотилид, у Втасйаисйетиз восходящий отрос- 
ток премаксилл раздвигает лобные кости и дости- 
гает теменных. Недавно возможные поликотиды 
описаны также из Южной Америки, Азии и Север- 
ной Африки (род ТАЙйиа [ВагЧее ее а|., 20035]. 

Схемы филогении завроптеригий показаны на 
рис. [Х-16. 
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ГЛАВАХ 
ПЛАКОДОНТЫ (РГАСОРОМТТА) 


Эта небогатая видами группа прибрежноморс- 
ких ящеров, известная только из триаса, начиная с 
самых верхов нижнего [ Р1ппа, Маг, 1993]. Обыч- 
но плакодонтов сближают с завроптеригиями, но 
Э. Кун-Шнидер [Кибп-ЗсВпу4ег, 1960, 1980] счи- 
тает более вероятным их самостоятельное ответв- 
ление от капториноморфов. От типичных завроп- 
теригий плакодонты отличаются строением щеки 
снеобычно массивной квадратноскуловой костью, 
которая может входить в край височного окна. 
Массивная квадратноскуловая кость характерна 
также для ихтиозавров. Мы условно относим пла- 
кодонтов к завроптеригиям в ранге самостоятель- 
ного отряда. 

За одним исключением, плакодонты происхо- 
дят из Западной Европы, Северной Африки, Из- 
раиля и Турции, преимущественно в областях, где 
находился Тетис — древний предшественник Сре- 
диземного моря, но на север плакодонты доходили 
до Англии и Силезии (Польша) [Ршпа, Маш, 
1993]. Один панцирный плакодонт — Непо4из 
спеор; — в карнии (верхний триас) заселял не 
море, асолоноватоводные бассейны юго-западной 
Германии [ Мат, Рппа, 1993]. Из верхов нижнего 
триаса Германии несомненно происходит только 
один вид плакодонтов — Р/асо4из ипртеззиз, хотя 
один изолированный зуб относится, по-видимому, 
к роду Суатойиз [Ршпа, Мага, 1993]. Риппель 
[ерре|, 2000а] избегает ссылаться на находки 
плакодонтов в нижнем триасе. 

Недавно циамодонтовый плакодонт 5тосуато- 
ди; хтриеп515 описан из верхнего триаса провин- 
ции Гуйчжоу в Китае [141, 2000]. Некоторые допол- 
нительные плакодонтовые материалы из Китая 
остаются еще неописанными. 

Плакодонты были довольно разнообразны 
внешне. Среди них имелись и беспанцирные фор- 
мы с грузным дюгонеобразным телом, но с отно- 
сительно хорошо развитыми парными конечнос- 
тями, и черепахообразные, одетые массивным кос- 
тным панцирем из мозаично расположенных 
костных пластинок, снаружи покрытых роговыми 
щитками. В длину плакодонты обычно имели без 
хвоста 1,0-1,5 м, но в редких случаях их тело дос- 


тигало в длину 2,5 м (Р/асойиз) (рис. Х-1). Свое 
название плакодонты получили из-за чрезвычай- 
но уплощенных и крупных зубов, особенно боль- 
ших на небе, но развитых также и в задней части 
челюсти. У более примитивных беспанцирных 
плакодонтов (Р]асодопео!Чеа) имелись три пары 
выступающих вперед долотовидных резцов. Пред- 
полагают, что такие плакодонты питались при- 
крепленными ко дну моллюсками и брахиопода- 
ми. У большинства панцирных плакодонтов рез- 
цы утрачивались, число уплощенных челюстных 
зубов уменьшалось обычно до трех или двух, и чис- 
ло уплощенных небных зубов уменьшалось до двух 
пар, но задние небные зубы резко расширялись. 
Особняком стоит панцирный черепахообразный 
хенодус (Непойи5) из верхнего триаса (карний) 
юго-западной Германии, у которого из всех зубов 
сохранились только по паре небольших задних 
небных и по паре задних нижнечелюстных, кото- 
рые были уплощенными как у типичных плако- 
донтов, но по размерам очень небольшими. Пере- 
дние челюстные зубы у хенодуса были замещены 
роговым клювом, морда расширена, а панцирь 
очень широкий, он в ширину более чем в 1,5 раза 
превышал длину. Предполагают, что хенодус пи- 
тался небольшими раковинными ракоообразны- 
ми — эстериями, в изобилии встречающимися во 
вмещающих хенодуса отложениях [Ниепе, 1936, 
1956; Маш, Рппа, 1993]. 

К плакодонтам раньше относили также гельве- 
тикозавра (Неейсозаигиз) из среднего триаса 
Швейцарии — беспанцирного дюгонеобразного 
длиннохвостого ящера, не имевшего уплощенных 
плакодонтных зубов [ Реуег, 1955]. Но постепенно 
выявились сомнения в принадлежности гельвети- 
козавра к плакодонтам, и Кэрролл [Саггой, 1988] 
относит его к плакодонтам только условно. Рип- 
пель [Е 4ерре!, 19995] пришел к выводу, что гель- 
витикозавр относится к примитивным педоморф- 
ным архозавроморфам и не может относиться к 
плакодонтам. Этот взгляд принял и ряд последу- 
ющих авторов [Мозои, Рппа, 1993, 1996]. Беспан- 
цирный гельветикозавр имеет более удлиненноету- 
ловище (примерно 43 предкрестцовых позвонка), 
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Рис. Х-1. Р/асодиз 21а; Авазяе, 1833. 
а - скелет; череп: б — сбоку, в — сзади, г — сверху, д — снизу. Средний триас (анизий) Западной Европы. 
Длина черепа 29 см (из: [Кэрролл, 1993]) 


чем настоящие илакодонты, и очень длинный 
хвост. Позвонки амфицельные, с длинными попе- 
речными отростками, заклыковые зубы у гельве- 
тикозавра длинные и несколько изогнутые. Меж- 
ключица с длинным задним отростком, косточки 
кисти и стопы недоокостеневают. 

Не считая гельветикозавра, известно до 12 ро- 
дов плакодонтов почти с 20 видами [Ршпа, Маш, 
1993; 11, 2000; Юлерре|, 20002]. Череп у плакодон- 
тов массивный, акинетичный с упрочненной свя- 
зью крыши черепа с небом. Как узавроптеригий и 
ихтиозавров, плакодонты имеют одно верхнее ви- 
сочное окно, но область нижнего, где у завропте- 
ригий обычно развита более или менее обширная 
вырезка, у плакодонтов, как и у примитивных их- 
тиозавров, закрыта необычно крупным и массив- 


ным днаЧгабоазае, перекрывающим всю щечную 
область [Моззой, Рашпа, 1996]. Скуловая кость у 
плакодонтов очень короткая и не образует заднего 
отростка. Эти признаки придают щеке плакодон- 
тов сходство с ихтиозавровой. 

Мордау плакодонтов короткая, хотя передний 
конец у ряда панцирных плакодонтов вытянут в 
недлинный хоботок. Затылок глубоко вогнутый, 
глазницы расположены в передней половине че- 
репа, хоаны небольшие, расположенные между со- 
шниками, максиллами и небными костями. Темен- 
ная кость непарная, с пинеальным отверстием, 
расположенным у ее переднего края, и хорошо раз- 
витыми нисходящими флангами, соединяющими- 
сяспереднеушными костями. Задневисочные окна 
очень маленькие. Эпиптеригоиды очень широкие, 
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Рис. Х-2. Суатоди; типяеп (Аразя!т) 1839. 
Череп: а - сбоку, б — снизу. Средний триас Западной Ев- 
ропы (по: [Татаринов, 19646], а — из: [Огеуегтали, 1933], 

б - из: [ЛаесКе!, 1907] } 


эпиптериковая полость входит в мозговую короб- 
ку. Задняя часть неба позади области базиптериго- 
идного сочленения укрепляется связью нисходя- 
щих отростков заднеушных костей с небными кос- 
тями (Суатоди; [Мозоки, Ршпа, 1996]) или 
горизонтальных отросков Базосс1ркае с птериго- 
идами (Р/асо-4из [Зиез, 1987]). У панцирных пла- 
кодонтов между заднеушными костями и нисходя- 
щими отростками чешуйчатых костей развивается 
отверстие, типа птерокципитального отверстия ци- 
нодонтов, в ограничении которого у плакодонтов 
птеригоиды, однако, не участвуют, и которое мы 
предлагаем называть исевдоптерокципитальным. 
Поперечные отростки птеригоидов не развиты 
[Киро-Зсрпу4ет, 1960; МозоЕи, Руппа, 1996], меж- 
птеригоидная яма отсутствует. Шов между птери- 
гоидами полностью перекрывает базисфеноид, 
птеригоиды тесно соединяются с базисфеноидом 
и базинтеригоидное очленение неподвижное. 
Нижняя челюсть массивная и короткая, с хо- 
рошо выраженным венечным отростком, образо- 
ванным в основном короноидом, особенно массив- 
ным у Расодиз (см. рис. Х-1). Обычно хорошо 
выражен также ретроартикулярный отросток. У 
Рагар1асо-4из и Неподиз венечный отросток невы- 


сокий, у Неподи$ редуцирован также ретроарти- 
кулярный отросток. 

Позвонки глубоко амфицельные. Сверх обыч- 
ного для большинства наземных рептилий число 
предкрестцовых позвонков увеличено (до 28) толь- 
ко у беспанцирных Р|асодопво!4еа. Шейных по- 
звонков от шести (Непо4и$) до девяти-десяти. Кре- 
стцовых позвонков обычно три, в некотрых случа- 
ях четыре. Туловищные ребра одноголовчатые и 
причленяются к длинным поперечным отросткам, 
высоко расположенным на невральных дугах. 
Брюшные ребра массивныс, связанные натулови- 
ще с настоящими ребрами. Ключицы массивные, 
межключица без заднего отростка. Вентральная 
часть таза пластинчатая, подвздошная кость силь- 
но укорочена. Пальцы на кисти и стопе без при- 
знаков гиперфалангии. 

Плакодонты имеют мало глубоких приспособ- 
лений к плаванию. Парные конечности у них с уко- 
роченными предплечьем и голенью, но кисть и сто- 
пу лишьу немногих панцирных черепахообразных 
форм, таких как Р/асосйе[у$, можно назвать ласто- 
видными. Р/асосйейу5 при плавании пользовался 
как передними, так и предпочтительно задними 
лапами. Хвост может быть очень длинным, как, 
например, у панцирной Р5ерйодетта, но у этой фор- 
мы он не имеет удлиненных гипапофизов и остис- 
тых отростков и его можно назвать скорее биче- 
видным, чем приспособленным к плаванию. Хвост 
у Рэерйо4етта был способен к вертикальным движе- 
ниям и, возможно, помогал зарываться в илистый 
грунт на дне моря [Ма2ш, Ришпа, 1993]. Концевые 
фаланги у Рхерйойетта, как у беспанцирных прими- 
тивных плакодонтов Ра’арасоди$ и Расодиз, были 
снабжены когтями, что указывает на хорошо сохра- 
ненную способность к наземному передвижению. 

Большинство авторов связывает происхожде- 
ние плакодонтов с завроптеригиями [ Ма71т, 1982; 
Зиез, 1987; Клерре|, 1989, 1994с, 2000а, Ь; ВКерре!, 
Гапоп, 1997 |. Г. Сторрс [З&огтз, 1991] считает ното- 
завров в узком смысле слова сестринской группой 
плакодонтов, уверенно отделяя последних от па- 
хиплеврозавров. На кладограмме Сторрс ответв- 
ляет плакодонтов от нотозавров ниже Сотозаитиз, 
пахиплеврозавры обособлены у него от нотозав- 
ров вместес плакодонтами, ответвляясь от общего 
ствола завроитеригий на более низком уровне. Но 
нельзя не отметить, что кроме наличия только вер- 
хнего височного окна и усиления связи небного 
комплекса с нейрокранием, в чем плакодонты спе- 
циализированы даже более завроптеригий, приво- 
дится очень мало общих для обеих групп апомор- 
фий. Можно отметить определенное сходство в стро- 
ении плечевого пояса плакодонтов и завроптеригий: 
расширенность вентральных его частей, подсти- 
лание ключиц межключицей, ограниченность 
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коракоидного отверстия не только самим корако- 
идом, но также и лопаткой, утрату клейтрума и 
грудины. И у самого примитивного плакодонта 
Рагар1асойи$ нижней височной вырезки нотозав- 
рового тина нет, но дира[е у этого плакодонта не 
достигает з4иатозит, что может указывать на про- 
исхождение плакодонтов от диапсид [7апоп, 
1989]. Некоторые полагают, что во всяком случае 
у многих плакодонтов щека перекрыта главным 
образом не квадратноскуловой костью, а отрост- 
ком чешуйчатой [Елерре|, 2000а, 2001Ъ], но это не 
доказано. Задний край диа4гасит у Ратарасоди$ 
не перекрыт снаружи, что также характерно для 
диапсид, но а5ае даже у Рагар{асодиз, как и у дру- 
гих плакодонтов, не имеет заднего отростка и на- 
верху связано только с заглазничной костью 
[Хапоп, 1989]. 

Риппель [ ерре!, 1994с, 1995], следуя Р Зено- 
ну [7апоп, 1989], указывает также назакрытое небо 
и слияние птеригоидов с базисфеноидом как на 
общую апоморфию завроптеригий и плакодонтов, 
также говорящую об общем происхождении этих 
групп. Но у Р/асоди$, помимо синапоморфных 
«псевдобазиптеригоидных отростков», развиваю- 
щихся на месте базиокципитальных бугров [Зи6$, 
1987], имеются еще и настоящие базитрабекуляр- 
ные отростки, развитые в гипофизарной области 
и неподвижно соединяющиеся с птеригоидами 
[Мозоби, Р!лпа, 1993]. Так что вопрос о синапомор- 
фии у плакодонтов и завроптеригий неподвижно- 
го соединения птеригоидов с основанием черепа 
нуждается в дополнительном исследовании. 

Морфологические особенности плакодонтов 
допускают, что их приспособление к жизни в при- 
брежной зоне морей проходило независимо от зав- 
роптеригий. Поэтому общность происхождения 
плакодонтов и завроптеригий, как и саму принад- 
лежность плакодонтов к диапсидным рептилиям, 
нельзя считать твердо обоснованными. Может 
быть поэтому такие известные знатоки плакодон- 
тов, как Пинна и Нозотти, избегают говорить о 
возможной принадлежности плакодонтов к диап- 
сидам. Зенон [7апоп, 1989] и Риппель [ерре!, 
1994с, 1995а, 20005] отмечают, что у Ратарасойиз 
щека образована двумя костями — здиатозит и 
чиаагаболаее, из которых только первая высти- 
лает нижний край височного окна, а ацаЧгавоияае 
расположена ниже и граничит с передним краем 
лвае. На этом основании делается вывод о нали- 
чии у предков плакодонтов нижнего височного 
окна между здпатозит и иа@гафоара[е, но остат- 
ков этого окна у Ратар{асойиз не обнаружено. Кэр- 
ролл [Саггой, 1988] считает, что строение черепа 
плакодонтов вообще не дает указаний на родство 
этих ящеров с какими-либо конкретными репти- 


лиями. Э. Кун-Шнидер [Кивп-ЗсЬпу4ег, 1960, 


1962Ъ, 1967] высказал мысль о происхождении 
плакодонтов от капториноморфных котилозавров, 
но прямых данных в пользу этого практически нет. 
Возможное наличие у Ратарасодиз рудиментарной 
ушной вырезки в постквадратном положении 
[Зиез, 1987] и обнаружениеу Р/асойи$ тонкого па- 
лочкообразного заре; может быть использовано в 
поддержку диапсидной теории происхождения 
плакодонтов, но обоим этим признакам сейчас уже 
не придают решающего значения в вопросе о род- 
ственных связах древних рептилий, которое при- 
давал им Ватсон [ \/аёзоп, 1957]. У Р/асосйейуз слу- 
ховая косточка была, возможно, вторично утолщен- 
ной, что может указывать на вторичную утрату 
барабанной перепонки. 

Стоит обратить вниманиееще на несомненное 
сходство в образовании костной щеки плакодон- 
тов и ихтиозавров. В обеих этих группах диа@габо- 
лавае необычно массивное, }ига[е не имеет заднего 
отростка и признаков нижнего височного окна нет. 
В образовании нижнего края височного окна у при- 
митивных ихтиозавров (например, у Сирраа) и, 
возможно, у плакодонтов может участвовать не- 
посредственно диаагавоива[е или тесно с ней свя- 
занные кости (здиатозит или розбогЬКае). Но 
отмеченного сходства недостаточно, чтобы осно- 
вывать на нем новые гипотезы о происхождении 
плакодонтов. 

Сейчас плакодонтов обычно разделяют на два 
подотряда: беспанцирных дюгонеобразных Р!асо- 
Чопсо!Чеа и панцирных «черепахообразных» 
Суато4допео!Чеа [Мозои, Ршра, 1996; Клерре|, 
20002]. Татаринов [19646] выделял в самостоятель- 
ный подотряд также аберрантное семейство 
НеподопЯЧае, но с распространением принятого 
кладистами вертикального принципа классифи- 
кации генодонтиды теперь включаются в состав 
Суатодотеоеа. 

Более примитивные беспанцирные Р1асодоп- 
{о14еа грузным телосложением немного напоми- 
нают даманов, но характеризуются удлиненным 
хвостом (40—50 позвонков) и намного более раз- 
витыми пятипалыми конечностями (Х-1), пригод- 
ными для передвижения и по земле. Резцы у пла- 
кодонтоидей (три пары на премаксиллах и две 
пары на дегвае) длинные, выступающие вперед, 
массивные, что указывает на их приспособление к 
отрыванию от грунта прикрепленных моллюсков 
и брахиопод. Имеются три пары чрезвычайно рас- 
ширенных небных зубов, немного увеличивающих- 
ся кзади. В максилле от четырех до пяти зубов, ме- 
нее расширенных, чем небные. Шейных позвонков 
от шести до восьми, спинных - 20-21, крестцовых — 
три. По крайней мереу Р/асойи$ позвонки с допол- 
нительными сочленениями. Хоаны погружены в 
ямку на небе и в глубине разделены непарным и 
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Рис. Х-3. Рерйодетта артит Меуег, 1858. 
Череп: а - сверху, б — снизу. Верхний триас (норий - рэт) Западной Европы (из: [Е 4ерре!, 2000] ) 


’зким сошником [Ма7ш, 1989]. Ноявляются по- 
теречные базиокципитальные отростки, соединя- 
ощиеся с задней частью птеригоидов [Зиез, 1987]. 
{роме одного вида (Р/асойи5 тртеззиз), все осталь- 
ые плакодонтоидеи встречаются только в сред- 
ем триасе Западной Европы. Два семейства — 
Рагарасодопаае и Р!асодопИЧае, не более чем с 
'ремя родами. У Ратар{асойиз в максилле семь зу- 
юв, у Р/асойиз — не более пяти. У Р/ясойия над ости- 
тыми отростками появляется продольный ряд 
ебольших остеодерм. 

Панцирные плакодонты (Суатодопо!еа) бо- 
ее разнообразны, чем плакодонтоидеи. Они, по- 
идимому, также появляются в верхах нижнего 
риаса, но виды описаны только у средне- и верх- 
етриасовых форм. Один род известен из средне- 
отриаса Китая (5тосуатойи5). 

Известно до пяти семейств циамодонтоидей: 
уатодопИдае, Масгор!ас!дае, Ргобеподопкозал- 
1Чае, Р]асосБеу1Чае и НеподопИЧае. Покрытое 
анцирем тело у циамодонтоидей резко уплоще- 
о, но длинный хвосту них сохраняется. Спинной 
анцирь у них образован расширеными ребрами, 
ерекрытыми остеодермальными пластинками, 
рюшной — расширенными брюшными ребрами. 
} отличие от черепах передние ребра не перекры- 


вают снаружи плечевой пояс. Тазовая часть спин- 
ного панциря обычно почти полностью отделена 
от основной передней части, исключение составля- 
ет Расосйе[уз, у которого спинной щит консолиди- 
рован (рис. Х-3). Снаружи панцирь покрыт рого- 
вой чешуей, выступы на срединных чентуях образу- 
ют прерывистый срединный киль, дополнительные 
более низкие кили развиты по бокам тела и посе- 
редине между боковыми и срединным. Эти кили 
могут улучшать гидродинамические качества пла- 
кодонтов, особенно при быстром плавании. 

В черепе панцирных плакодонтов обращает 
внимание расширенность дорсального отростка 
эпиптеригоида, соединяющегося со здиатозит у 
заднего края задневисочного окна, эпиптериковая 
полость, как и у цинодонтов, входит в мозговую 
коробку (рис. Х-2). Внизу эпиптеригоиды соеди- 
няются с небными костями. Появляется псевдопте- 
рокцинитальное отверстие. Базиптеригоидные 
отростки исчезают, но квадратные ветви птериго- 
идов широко соединяются с базисфеноидом, а нис- 
ходящие отростки заднеушных костей соединяют- 
ся судлиненными задними ветвями птеригоидов. 
Заднелобная кость не входит в край височного 
окна. здчатозит орнаментировано остеодермами 
по заднему, а иногда (Неподиз) и по верхнему краю. 
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Рис. Х-4. Р/асосйейу; расодота ]аеке, 1902. 
а - скелет, б — череп снизу. Длина 11 см. Верхний триас (карний) Западной Европы 
(по: ['Татаринов, 1964], из: [Лаеке|, 1907] 


Рис. Х-5. Рзерродетта артит Меует, 1858. Ске- 
лет сверху. Длина скелета 125 см. Верхний триас (но- 
рий-рэт) Западной Европы (по: [Магла, Рава, 1993]) 


У панцирных плакодоптов рыло в целом уко- 
рочено. Резцы на нем обычно утрачены, ноу двух- 
трех родов сохраняются боковые резцы. У средне- 
триасовых СуатодопИЧае (роды Суато4и$ (рис. 
Х-2) и 5тосуатойиз) сохраняется по паре утолщен- 
ных резцов в каждой премаксилле, а у верхнетри- 
асового Ргоепойотюзаитиз из карния -— только по 
одному, долотовидному, хотя сохранение альвео- 
лы позади резцов у единственного представлен- 
ного в коллекциях черепа позволяет предполагать 
сохранение, по крайней мере, на стадих роста и 
заднего резца. Число максиллярных уменьшается 
до одного-трех (Р/асосйейуз). Число небных зубов 
уменьшается до трех (Суатодиз)-двух (одного у 
Неподиз). У всех, кроме Непойиз, задний небный 
зуб очень крупный и играет основную роль в раз- 
давливании раковин. 

Большинство авторов самыми примитивными 
панцирниками считают Суато4опЯЧае, появляю- 
щихся, по-видимому, еще в верхах нижнего триа- 
са. У циамодонтид верхнечелюстной зубной ряд, 
хотя и уменьшен до двух максиллярных зубов, 
сравнительно полный и идет без диастемы после 
резцов. Экзоокципиталии соединяются другс другом 


194 


Рис. Х-6. Масторасиз гаенсиз ЗсваБег-Кетрпацег, 1975 
Череп: @ - сверху, б — снизу. Длина 15 см. Верхний триас (рэт) Западной Европы (по: | К4ерре!, 2000а]) 


над базиокципитальным мыщелком. У китайско- 
го 5тосуатойиз спинной панцирь не прикрывает 
поясов конечностей [14, 2000]. 

У всех остальных плакодонтов, исключая 
Ридеподото5аигиз, резцы исчезают. Рыло обычно 
образует подобие суженного «хоботка» (исключе- 
ние - Неподиз). Наиболее удлинен этот хоботок у 
верхнетриасовых Р]асосре|у1дае (Р/асосйейуз (рис. 
Х-3) и Рерподетта (рис. Х-4, Х-5)). У Рюеподоп- 
юзаитиз, как иу Суатойиз и Масторасиз (см. рис. 
Х-6) из рэта северной Италии [Зспибе“-К]етр- 
пацег, 1975], врыле хорошо развиты небные отро- 
стки премаксилл, но Риппель, хотя и сближает 
Масторасиз и Ргеподотюозаигиз, считает эти роды 
близкими к Р!асосБе[у1Чае и удаленными от 
СуатодопИаае [Керре|, 20002]. У плакохелиид 
небные отростки премасксилл очень узкие, желоб- 
чатые, Мастореа из рэта Баварских Альп отли- 
чается самыми расширенными задними небными 
зубами, более чем в 2,5 раза превышающими по 
диаметру передний небный зуб [ЗсВиЪегё-КЛетр- 
пацег, 1975]. 

У солоноватоводных верхнетриасовых Непо- 
доп Чае (Непо4и$) морда также беззубая, но не 
образует хоботка, а сильно расширена поперечно 
(рис. Х-7). Зубы у Непойи$, кроме резко уменьшен- 
ных в размерах одного задненебного и одного зад- 
него нижнечелюстного, утрачены, но на вентраль- 
ной поверхности премаксилл (и максилл) развит 
желобок, по предположению Хюне, для цедильно- 
го рогового аппарата [Ниепе, 1936]. Хюне считал, 
что Непо4и$ питался мелкими ракообразными 


типа эстерий, которых приходилось отцеживать от 
воды. Наружные ноздри сливаются, но хоаны ши- 
роко разделены, а разделяющие их сошники нео- 
бычно широкие. Височное окно у хенодуса было 
иногда полностью перекрыто [Нчепе, 1936, 1956], 
остеодермы покрывали з4иатозит по всему его 
нижнему краю. 

Риппель [Елеррё|, 2000а, Б] пришел недавно к 
выводу, что Непойиз$ надо считать сестринской 
группой циамодонтид, хотя немного раньше этот 
автор вместе с Зеноном склонен был сближать хе- 
нодонтид с плакохелиидами [ ерре|, Гапоп, 1997]. 
Но приводимые им аргументы в пользу родства 
хенодуса с циамодонтидами, на наш взгляд, недо- 
статочно убедительны. Риппель придает значение 
тому, что у хенодуса, как иу циамодонтид, }авае не 
заходит далеко вперед по вентральному краю глаз- 
ницы, рачебае образует антеролатеральные отро- 
стки, на наружном крае розИтоцае развиты вог- 
нутости и угловатые выросты, на дистальном кон- 
це парокципитального отростка развит бугорок. 
Ринпель отмечает также смыкание экзоокпицита- 
лий над затылочным мыщелком и наличие под- 
глазничного желобка, хотя этот желобок не выра- 
жен в некоторых случаях у Суато4из$ [Мозо(&, 
Раппа, 1996]. По нашему мнению, хенодуса правиль- 
нее считать самостоятельной ветвью панцирных 
плакодонтов наряду с «хоботковыми» формами. 

Риппель [ерре|, 2000а, Б] склонен ответвлять 
Риоеподото5аити от ствола «хоботковых» плако- 
донтов (Р]асосБейаа) между Мастор{асиз (см. рис. 
Х-6) и Расосйе$, хотя указывает на возможность 
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Рис. Х-8. Кладограмма филогении плакодонтов 
(по: [ ерре|, 2000], с изменениями) 


того, что Мастр/асиу является сестринским так- 
соном ко всем остальным «хоботковым» плакодон- 
там. Мы склоняемся больше к последней возмож- 


ности, но учитываем также возможность близос- 
ти Ргоеподотюозаити$ с Суатодиз ВИ4еват 5 
[Мозои, Ртпа, 1996]. На особое положение пос- 
леднего вида много раньше указывал Кун-Шни- 
дер [Кибп-ЗсВпудег, 1960]. 

Р5ерйодетта (см. рис. Х-4, Х-5) Риппель сбли- 
жает с Р/асосйейуз, но видит в псефодерме конечное 
ответвление плакодонтов, ставя этот род выше 
Расосрейуз. 

Плакодонты, несмотря на относительно не- 
большое разнообразие, ярко иллюстрируют оби- 
лие параллелизмов в эволюции их черепа и зубов. 
Интересны также случаи конвергентного с терио- 
донтами развития у них эпиптеригоида с вхожде- 
нием эпиптериковой полости в мозговую коробку 
и появлениеу них псевдоптерокципитального от- 
верстия. 

Предполагаемые родственные связи между раз- 
личными плакодонтами, по Риппелю [Керре|, 
2000Ъ], даны нарис. Х-8. 
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Гапфапоата, 107, 155 
Гапфапоата 1акйпепкКоь, 155, 155 
Гапфапозисво1Аеа, 51 
Гапйапозисйих, 28, 43, 50 
Тапйапозисйиу иаботь, 50, 51 
Гапфапоиу, 168 
Гаррагепюрре Чае, 169, 173 
Гаррагеторй15 4егеппет, 171 
Ганозаигиз, 179, 181, 182 
Гапобаигиу Бит, 181 
Ганобаигиз хтедепя15, 182 
Ганрпрпан, 112, 117 
Гагаги$исйих, 134, 135 
Гер1Чозаила, 4] 
Г.ерЧозаиготогрва, 76, 123, 126 
Герю#]0зза, 160 

Геропесле$, 109, 110, 117 
Герюр!еиптае, 65 
Герюр1еиго19ае, 69 
Герюреитоп, 64, 65, 66, 69 
Герюрегу2Идае, 113 
Герюбурор1дае, 173 
Глфазпайиб, 63, 65 
[Афаспайих эпед4Ь, 63 
Глипозсе|4ае, 45, 47, 71 
ГАтпозсей5, 30, 44, 46, 47, 48, 63,71 
Итпобсейу рама, 471, 47 
Тлидвортету 1 дае, 89, 90 
Плореигодоп, 188 
Глорепгодол гоз31с1$, 185 
Гиопна этасйетма, 32 
Гопа15диата, 138, 139, 141 


Гопа5диата тяют5, 141, 142 
Топрораг1залгиз юппеПоу, 138 
Гохосетиз, 172 
ГохопитайЧае, 29 


М 


Маскеожата, 117 
Мастофаепа, 88 
МасгобаетЧае, 86 
Мастосерйо!осйейуз, 90 
Масгосерраюзачнае, 161, 162 
Масгоспетиз Баззапй, 137 
Масгощег, 50, 53, 61 
Масгоеет роедсиз, 53 
Масгор!ас1Чае, 193 
Масгор|асиз гаеНсиз, 194 
Масгозюшаа, 166, 171, 172, 173, 174 
Мадвондае, 169, 172, 173, 174 
Маетаигих, 136, 137 
Машшитдисйиу, 136 
Мапсритгосйе/у5, 88 
Магтогена, 156, 157 
Мевасйтейа тасйЦей, 155 
Мезаспетиз, 136 


Мезиапсозаигия, 138, 141, 142, 143, 145, 146 


Мега!апсозаииаз ргеопепз1, 145 
Меваосерйа!их, 25, 28 
Мадан, 18, 87 

Мао]апидае, 86, 87 
Мегтаптиа, 116 
Меглатозаипа, 115, 116 
Мезепобаигиб готен, 106 
Мезосйейуз, 85 

Мезодаредогп, 151 
МезоерН9ае, 162, 163 
Мезоер1ох, 163 

Мезозаигиз, 102, 102 
Меуобисйиз, 150, 151 
МезозасВиз Бгомии, 150 
Меахйаяазаигих, 109 
Маесгобгас5, 25 

Мстоещиб, 186 

Меторйоп, 63, 65 
Мкадосерйайиз, 115 
МШегеЧае, 70 

Мшегеца, 104, 105, 106 
Мшегейа ги асе, 104, 105, 106 
Мшегеночех, 104 
МшШегено4ез р1айусерз, 104 
Мшегепорх, 104 

МШениа, 105 

МШенш@9ае, 104 
Мшегозаигиз, 104, 105, 107 
Мшегобваигиу пиде, 104 
Мщегозаигиу отпайих, 104, 105 
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МШегозаииз рисе, 106 Мусегоаей а, 42, 48, 51, 54 


Мтеозаигиз, 161 Мусегое{егототрВа, 44, 74 
М1хозаила, 115 МусирЬгагейдае, 50, 64 
М!хозаиае, 113, 115 МусирЬгагейл$ асидепз, 64 
Мхо5аигих, 109, 113, 115 

Мкобаигиу таоцепз5, 115 О 


Миозаигих погаеп5Юое!ай, 116 Оссйапозаигиз, 185 


МоПезаигиз, 118 Отрьаозачна, 112 

Мопво!етуз, 92 Отрваюзаииае, 113 
Мопвоосватр!дае, 162 Отрпаозаигиз, 110, 111, 113, 114 
Мопвотосвейу1дае, 89 Отрйа[обаигиз пепагрупсйи$, 114 
Мот] итозисрис, 129, 134, 135 Отрра!озачгаз пеуа4епз1з, 112 
Мога!заигиз, 96 ОреНобаигиз, 163 


Мозазаипаае, 162, 163 Оренозаигаз БиссЫсЫ, 162 

Мозазаиитае, 165 Ортасодон, 30 

Мозазаиго14еа, 163 Ор ототрриз 169 

Мозабаитиз, 164, 165 Орототрйиу соФеги, 171 

Мигепозаигиз, 185, 186 Орьфа|тозаина, 117, 119 

Мусегозаиипае, 107 Орира!тозаигиз, 109, 111, 117, 118, 119, 120 
Мустегозаитиз, 107 Оршпатозаигиз {сетсиз$, 111, 119 
Мугтесодарва писторйазоза, 161 Орьах, 129, 131 


Огдо5ету5, 88 


м Огепфигла, 63 
М апсйапвобаигих, 111, 122 Озеоероптез, 25 
Мапсрапвобаигиз хит, 111, 111 Озеоруз4ае, 91 
МапизшиесвеуЧае, 92, 93 Обсйема, 117, 118 
Мапйяипесйейуу, 92 Озжепеца, 63, 64, 74, 76 
Мапйяипосйе[у5 исттеетя5, 92 ОзчуепеНа га142е, 65 
Маппорегуяиз, 119 ОуепеЧае, 64, 95 
№потШегейа, 104 
Мапорана, 54, 58, 60, 76 Р 
Мапорапа мекпой, 54 РасБуорНИЧае, 166, 169, 171 
МесгозаитЧДае, 161, 162 Расруори5, 171 
Месобаигих раПиз, 148 Распурепгозаииа, 179, 180 
Меоспопзю4ега, 135 Распур!епгозаигаз еф\’агаз1, 177, 178, 179 
МеоФарз Ча, 125, 126 Расйугпас5, 166, 169, 171, 172, 173 
Мео1суозаина, 117 Расйугйасй5 ргоетайсиз, 169, 171 
№итапкуи5, 86 Расйуяторйеиз, 135 
МеизНсозаигиз, 177, 178, 179 Раасгодон, 129 
№и5йсозаиги реует, 179 Рааеагата, 127, 153 
№1еегорве!дае, 173, 174, 175 Реаеосйегя5, 80 
Меегорй5 пигиу, 174, 175 Рааеосйегя «Патрауепз{5, 80 
Мпуетуз, 87 Ра]аеорпе!Чае, 173, 174 
Мот, 87, 88 Реаеорйи5, 171, 174, 176 
Мюапна агеепйпа, 87 Райаеорй5 иоофиаут Е, 171 
Моео5исйиз, 150 РеаеорГеигозаигиу роядотае, 129, 130 
МоШозаппа, 179, 180 Реаеотунх, 22, 28, 73, 98 
Мотозаиги5, 182 РайЙвиана, 153 
Мофозаигаз пигаб!1з, 180 РаНепат4ае, 153, 155 
Мошозайгаз ргосегиз, 180 Ратёлтбаигих, 129 
Мошозапгаз гаа\, 180 Ратёлизаиги Цауиаепепя5, 129 
Моюсйеюпе, 91 Рапаенсйух, 30 
Моюсйе]озаигиз, 56 Раотеойон, 63, 65 
Мудегоаег, 28, 53 РагаатрЬ1зБаеща, 161 
Мусего[еег 1перйлз, 49 Ратасарю"йпиу, 96, 107 
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Рагасгурю та, 85 
Рагаааредон, 151 
Рагадаредоп ш1стз, 150 
РагатасеПо(ИЧае, 157, 161 
Рагаорийсйтозаигиз, 118 
РагарасодопИЧае, 193 
Рагарасодиз, 191, 192, 193 
РагагерНПа, 38, 41 
Рагазаигиу светил, 60 
Рагазаигиз, 56, 60 
Рагауагатдае, 162, 164 
Рагауагапиу апви5йго5т5, 164 
Раге!азачидае, 53 
Рагеазамголдеа, 65, 70 
Рагаабаигиз, 53, 56, 58 
Рагеаазис 1 Дае, 58 
Рагаазисйих, 58 
Рагутакио», 110, 114, 115 
Рагирема, 116 

Рагягарю!, 157 

Редегре5 Йппеуае, 24 
Резрапетуз, 89 
Реотедиз!Чае, 84 
Реотедизтае, 84 
Реюпеиз!ех "'915еп515, 188 
Реи5то$, 72, 

Репееиз адийопйиз, 161 
Ретаейгибаигиу, 63 
Реграттуив, 155 
Регуизсвотазаигаз БаппоуКепз1$, 120 
Резворекух, 111, 115 
Реззор!егух п15зей, 112 
Реззорегух (ТНо]одиз) зсппмай, 112 
Регоасозаигиз, 22, 123, 124, 138 
Рено[асозалгаз Капзепз1$, 125 
Рйаатйозаигиз, 63, 65 
Ришагойоп, 111 
Рйойдетреюоп, 29 
Рикупосерйа!из, 65 
РигупозотаНЧае, 161 
Рргупозотйпиз, 161 
Р#уПотедиза, 32 
Встодещих, 185 

Р15юзаама, 180, 182 
Разюзаиидае, 183 
Рзюзаигиз, 182, 183, 185 
Р1зюзаигиз отапдаеуиз, 182 
Р1асосцейда, 194 
Р!асосре!у1дае, 193, 194 
Расосйейу5, 191, 192, 193, 194, 197 
Р\асосве!уз р!асодоще, 193 
Р]асодопна, 177 
Р1асодопЯЧае, 193 
Р]асодот(ю1деа, 189, 191, 192 
Расодиз, 189, 191, 192, 193 
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Р/асодиз раз, 189 

В/асойи5 'тргеузиз, 189, 193 
Ратр/аятоп, 90 
Р/апосерйа!о5аигиз, 128, 129, 131, 155 
Риесагриб, 164, 165, 168 
Р/аесагриз согурВаепиз, 164 
Р]абусве]у1дае, 83 

Бавсвейуз, 83, 84 

Р/упой, 163 
Р]агурегу2НАае, 117 
Риурекуетиз, 112, 117, 119, 120 
Р/урегуетаз р]а[удас(у1аз, 120 
Р]абучепиас, 89 
Ррауяеттпон, 85, 90 
Р/аруяегпоп тегасерйа!из, 90 
Р!езюосве!у1дае, 89 
Резосйе[уз, 86 

Р]езлозаина, 179, 180, 184 
Р1ез1озамидае, 185 
Р]езозамго14еа, 185 
Р|ез1озаигаз огаспур{егур1иа$, 184 
Резо1свеуз зоо4игепз15, 87 
Р]еигодтта, 80, 83, 89 
Р!епгозамиЧае, 130, 131 
Реигозаигиз, 131 
Р]епгомеги4ае, 85, 86, 88 
РПориесагриз, 164` 
РНозаиЧае, 188 
РИозаиго14еа, 185, 188 
РПозаигиз, 188 

РПозаигиу гоуясиз, 188 
Р]оюзамгиз асКеп, 165 
Риютозаигиу, 119 

Родорй5, 169, 171, 173 
Родорй!5 4езсоиепят, 169, 171 
Родорегух па Ш, 140 
Рогизяа, 161 

Ро]усри9ае, 161 
Роусо!уНЯае, 185, 186, 188 
Роусо из, 188 
Роусгурюана, 86, 89 
Роурусйодон, 188 
Ро]урусподоп ицетгариаз, 185 
Ротозаигих, 163 
Ргеопаасьлих, 140 

Рисеа, 136 

Ризсагата, 161 
Ризсарап!ае, 161, 162 
Ризсарапитае, 161 
Ргои2Иозаигиз, 163 
Ргосо[орйон, 47, 63, 65, 69 
Ргосоорвоп #1еошсерз, 67 
Ргосо!орботае, 65 
Ргосоорпопогтез, 69 
Ргосоорпошптае, 65 


РгосоорНопотогрва, 45, 61, 67, 69, 70, 75 
Ргоекта, 53, 58 
РгорапосНе]У1Чае, 80 
Ргорапосцеус!4еа, 88 
Ргогапосйе[уз, 72, 15, 16, 77, 78, 80, 81, 82, 83, 
83, 84, 84 
РгорапосКе!уз амепуедЫ, 81, 82 
Ргогапосйеруу гисрае, 80 
Ргозпайодоп, 165 
Ридасена, 136, 137, 138, 149 
Рго]асейа Бгоопи, 136 
РеоЛасег Ша, 136 
Ргоасетю14ез, 136 
РготШегозачиа, 104 
Ргоеподошюзаяидае, 193 
Рудеподотюзаигиз, 194, 197 
Ргоегоспегздае, 83 
Ридегосйегу5, 72, 80, 83, 84 
Риоетовуттиз, 25, 28 
РгоюсарюгН тих зр., 96 
Ргою1сЬПуозаииае, 113 
Ргооасета, 131, 156 
Ргооасена раазотса, 156 
Ргоюгозаигих, 136, 146 
РгоюгошупЧае, 22, 23, 24, 26, 44, 96 
Ргоютгойум$, 96, 98 
Ргоозрйате15, 91 
Ргоюзчер1Чае, 91 
Ргоомерттае, 91 
Ргоуеобаигиз, 56, 58 
Вуерйодетта, 191, 194, 197 
Рзерподепта арта, 192, 193 
Рэерйорйогиз, 91, 92 
Рёуаз шисоза, 173 
Русйогооп, 132 
РитШорагай, 54, 58, 60, 76 
РувороЧае, 168 
Рушопошогрва, 166 


о 
Оатсейийуо5аиги, 109, 117 


В 


Карйаподотсиз, 28 
КерНПотогрра, 25, 28, 38, 39, 42, 44 
Айа Ьдоре[ух, 155 
ВБарюсвеуФла, 80 

ВН теийЧае, 161 
КЫраеозаитдае, 48, 50 
Апраео5баигиз, 48, 50 
Айраеозаигиу псизр4еиз, 50 
ВРота[еозаиидае, 188 
АротБорйой5, 136 
ВБупсвосерраПа, 128 
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ЕБупсвозаапа, 150 
Кйупсйозаигих, 151, 152 
Юарттиб, 96 

Котепа, 98 

Вотена ргипиз, 97 
КотегИЧае, 96, 98 
ВиззеПорце!ае, 173, 176 
КиззеПор5 епш5, 176 


5 


ЗаКушае, 90 

Затана, 63 

занстаобаигих, 182, 
запсйиапзаигиз, 58 

запаомта враги, 94 
Запаркаигих, 126, 127, 136 
затеааигих унаш, 126 
ЗарнеозаииЧае, 131 
зарйеозаигиз, 129, 131 

Замна, 125, 126 

бЗаиШодоп, 157 

заийнсшя, 98 

аи; стосотес, 80 
заигодесе$, 64 

Заигорз! Аа, 31 

Запгорегузла, 41, 177 
баитогнси5 аизтай5, 96 
фаитозегтпоп, 126, 152, 153 
ЗаигоезтАтаа, 80 

Зсарйопух, 151, 152 

эсеподоп, 146 

Эсйатзсйепаа, 129 
ЗсшсовеККопотогрйа, 158, 160 
Зсшсо!Чеа, 158 

Зсшсотогрва, 161 

Эсйлопух затт!сиз, 37 
ЗсегозаийЧае, 66 

54егозаигиз, 32, 61, 64, 65, 68, 69, 70 
егобаигиу отпайиз, 61, 68 
ЗсоесорВ1Чла, 166, 169, 171, 172, 173, 176 
Зсою4оп урйапойон, 66 
эсоорат5, 63 

эсшету5, 90 

усиюзаиги$, ЗТ, 53, 54, 55, 56, 57, 58, 60, 77 
эсшозаигиу Каграи5КИ, 54, 55, 58, 59 
Эсшобаигиу гозясиз, 58 
Зетасгурюана, 85 

зеутоина, 21, 30, 50 

зеутоита а 5, 21 

Зеутоина Бауогеиз15, 21, 22 
зеутоина этана, 21 

зеутоина 5апиапеп55, 21 
ЗеутоичпатогрВа, 42, 44, 45 
Зйапздаигив, 58 

зйагоуйлекух, 137, 138, 139, 140 


ое Зее 


эйагоуиленх ттгар 5, 140, 140, 141 Зиеуфейайап, 111, 117 
эвагомбаигиз, 157 Знеуоейиайап @йщевег, 111 
ЭЗпазазаина, 116 Зикйопору ритиз, 55 
ЗвазазаииЧае, 113 душагаозаигих, 110 
Этеазаигиз, 182. Зупарз а, 31 
эйфиепета, 58 
Эпокаа, 134, 135 т , 
Зйопраигиз, 109, 110, 112, 116, 117 Тадеобаигих, 127 
эймеБоетуз, 84 Тапа5озаигих, 182, 183 
У ета[а, 129 Тапразаии9ае, 127 
ЗЙуапегреюп питре4 5, 22 Тапразамипае, 127 
Зитоедозачпдае, 135 Тапзазаигих, 127 
рпоедозаигих, 133, 135 Тапуяторйеиз, 136, 137, 138, 141, 146 
ЗнпоПорпе! чае, 169, 171 Тапуасвеа$ зпупи$, 138 
ЗипоПорНео!еа, 176 Тарштор!ана, 141 
Эйпойор#5 госйейгипет, 171 Тейота, 134, 135 
Зйпозаигих, 177, 182 Тейота патзагаг, 134 
Зипозаягаз аШата, 181 Тепдае, 158, 161, 166 
Утазр Чегет, 92 Тейодеа, 158 
Зшетуд19ае, 88 Тетподоп®юзаиг1дае, 117 
5тету5, 88 Тетподотозаигиз, 116 
Зтетуу затега, 88 Тетподотозаиги "еоподоп, 111] 
Этетух [епз, 88 Тепиетреоп ргупемдсйогит, 149 , 
ЭтеоатрБаепа, 160, 161, 162 Тези иЧае, 89 р 
Зшосве!у!аае, 89 Тезшато!деа, 89, 90 , 
Зтосйеруз, 89 Тезаатотогрва, 45, 67, 68, 70, 74 ; 
тосуатоди, 189, 193, 194 Тезшао, 31, 37, 72, 79 _ 
5тосуатодиз хтриеп545, 189 Тезшдо этаеса, 31, 37 | 
5теп, 31 Тейузаиги порс5ет, 165 | 
5геп ииегтефа, 31 ТБадеозагиз со]сапари, 128 
ЗЛауопдае, 161, 162 Трезаигиз, 110, 114 
Зоеподопзаииае, 26 Тииаанозаигиу зпаяепя5, 148 
5аеподопзаигис, 26, 44, 45, 63, 96, 97 Тва!аззету 1Чае, 88, 89, 90 
Зоеподопзачгиз }апепзсй1, 27 Тро!а5зоагасоп, 188 | 
зомйойа, 89 Тиановаигиу, 146 р 
эрайисерйа!из, 30, 31 Тра!аНозалгаз @ехапдгае, 147 р 
Зравотусви$ пафотсиз, 159 Тратпори @езаи$, 37 
эрйеподоп, 126, 129 ТБесорВога, 72 
ЗрВеподоп рапса, 128 Тлееоспайиз, 69 
Эрвеподоа, 128 ТВеготогрва, 38, 41 
Эрйоагозаигиз, 65 'Твегорз1да, 31, 32 
Эртоедиай5, 123, 125 ТрИИиа, 188 
бропду!9езйпае, 65 Тлроюдиз, 111 
Запатаца, 41, 138, 156, 158 Триопозаина, 117 
5епаиогйупсйиз, 151, 152 Тринивотуту таШепаотраь 96 } 
Зепорегугидае, 113, 117 Греюбаигих, 111, 116 ' 
Зепорегу?Таз 1опр1топз, 118 Теозаигиз Ипейепнз{5, 116 
5Зепорегуеиз, 109, 111, 117, 120 Порут5Юа, 63, 65, 69 
5Зепорегуиз диаат5с155и5, 111, 113 асвушЮа у]а{Кепз1$, 66 
3егеовепуз, 84 Тлтапорйоп, 63 
У етеояетпит, 101, 102, 108 Тиейапа апоиииа, 129 } 
Мегео$етпит шт ит, 101, 101 ТоКозаииае, 50 : 
оп Йокгоарйиз, 188 Токозаигиз, 49, 53 
Зисповогооп, 183 Токозаигиу репога!из, 49 
эисропозаигис, 63, 65 Тогеюспепидае, 117 
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Тогеюспетиз, 116, 117 У 


кое Ува 58 Уагапо!деа, 158, 163 
ое Уагапорзе!Чае, 106, 107 


ТохоГорйозаигиз, 129 р . 
. Гагапозаигих Бгеутоз5, 106 
Тохоорйозаигиз сои, 149 . р 
Гаподету торта1и5, 149 


аоеТоЗаити, 136, 146 У1аорвйдае, 174 
Тгеюяегпоп БакмеШ, 92 ОР и, д 74 
Тназзосйейуз, 12, 74, 80, 81 РАвОУЕО, 

( . У!рендае, 176 
Тисе диз зееу1, 184 нара нии. 149 
Тисизр5аигих фотаз5ь 66, 149 та, 
Тиюрвозаина, 66 \/ 

Тийорйозаигиз, 138, 145, 148 И 

ТеЙорвозаигаз БиеНпен, 148, 149 \етве!ИзашЧае, 126, 131, 133, 155 
'Типасготегит бепюшашти, 185 И’евеШзаитиз, 131, 132, 133 
ТнопусЫЧае, 94 У/е!се|Нзапгаз ]аесКей, 133 

Тнопусводеа, 80, 90, 92, 94 ТезНойана, 22, 23, 24, 25, 40, 48, 49, 71, 96, 
'Тговопор1$ улетайлу, 159 97, 98 — 

Тзеауаа, 30, 44, 46, 48, 49, 71 ТезЦоццана Пгдае, 22, 23 

Теда сатр, 48, 48 Йрсисйеетна, 24, 25, 40 

Тзеа]андае, 45, 48, 71 Ийаисйеена 4еИае, 24 
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